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A. Einleitung. 

Bei dem Artbildungsphanomen in der Gattung Oenothera haben rezi- 
proke Translokationen nicht-homologer Chromosomen eine entschei- 
dende Rolle gespielt. Dementsprechend finden sich in der Meiosis héchst 
unterschiedliche, aber fiir die einzelnen Arten konstante Chromosomen- 
konfigurationen; angefangen von Formen mit 7 Bivalenten kann man 
alle Verkettungsweisen bis zu 14 Chromosomen in einem Ring konsta- 
tieren. Diese Verkettungen sind darauf zuriickzufiihren, daB von den 
daran beteiligten Chromosomen die Enden innerhalb der beiden Genome 
verschiedenartig verteilt sind und somit ein Chromosom mit den Enden 
zweier anderer konjugiert. Abgesehen von dieser Eigentiimlichkeit be- 
sitzt Oenothera durchweg Chromosomen mit einem heterochromatischen 
Mittelstiick, in welchem die Insertionsstelle liegt, woran sich euchro- 


* Dissertation der Naturwissenschaftlich-Mathematischen Fakultét der Uni- 
versitét Freiburg i. Br. Herrn Prof. Dr. F. OkHLKERs danke ich fiir die Stellung 
der Aufgabe und seine Unterstiitzung wahrend der Arbeit, Fri. Dr. G. LINNERT 
fiir ihre Einfiihrung in zytologisches Arbeiten, sowie Herrn Dr. P. Inm fiir Rat 
pres Hilfe bei der Statistik. — Als Arbeitsgerat stand mir eines der von der For- 
schur inschaft gestellten Mikroskope zur Verfiigung. 
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matische Endsegmente anschlieBen. Es darf heute als bekannt voraus- 
gesetzt werden, daB bei solchen Chromosomentypen die Chiasmen- 
bildung des Pachytans im Heterochromatin unterbleibt, und daB weiter- 
hin — méglicherweise infolge der friiheren Trennung der heterochro- 
matischen Stiicke — die Chiasmen in den euchromatischen Enden ge- 
wohnlich bis zu einem Endchiasma terminalisieren, unabhangig davon, 
wieviele in dem euchromatischen Teil angelegt wurden. Anlage und 
Terminalisation der Chiasmen ist davon unabhingig, ob die Chromo- 
somen Kreuzkonjugationen in der Meiosis durchfiihren, also mehr oder 
weniger lange Verkettungen bilden, oder ob sie sich zu normalen Bi- 
valenten zusammenschlieBen. 

Auf der Basis dieser Vorstellungen ist in Freiburg in den Arbeiten 
zur ,,Physiologie der Meiosis“ (OEHLKERS 1935, 1936; StravB 1936, 
1937; Kiscu 1937; ZGRN 1937, 1939; Ernst 1938; WiEBALcK 1940) die 
Abhangigkeit der Endchiasmen von auBeren und inneren Bedingungen 
sowie von Chemikalien (OZHLKERS 1934; LinNERT 1953) untersucht 
worden. In den Arbeiten iiber ,,Meiosis und crossing-over‘‘ (OEHLKERS 
1938, 1940; Ernst 1938, 1939; Harte 1942, 1953; Lauritzen 1953) 
wurde die zytogenetische Frage nach dem Zusammenhang zwischen 
Chiasmenbildung und crossing-over verfolgt. Endlich sind in den Ar- 
beiten zur Auslésung von Chromosomenmutationen die Bedingungen 
fiir das Auftreten neuer Translokationen aufgewiesen worden (OEHL- 
KERS 1943, 1946, 1953; OzkHLKERS und LINNERT 1949, 1951; OEHLKERS 
LINNERT und STANGE 1951; OEHLKERS und MarquarpT 1950; Mar- 
QUARDT 1947, 1951, 1952; LinnerT 1950; Stance 1950). Nicht oder 
nur nebensachlich erértert wurde bisher Auftreten und Verhalten der 
interstitiellen Chiasmen, derjenigen namlich, die bis in die Anaphase 
hinein als sog. ,, Querarme“ erhalten bleiben. 

Kurz sei darauf hingewiesen, daB diese interstitiellen Chiasmen bei 
Ocenothera 1914 zuerst von GatEs aufgefunden, von HAxansson (1930) 
bei Ocenothera bestatigt und fiir Godetia (1942) neu bearbeitet und 
von DartinetTon (1931, 1936) fiir seine Theorie des interstitiellen und 
differentiellen Segmentes verwendet wurden, von Marquarpt (1941) 
ausfiihrlich diskutiert und erlaéutert. 1948 wurde das Auftreten dieser 
Phanomene von RENNER (1948) in einen zytogenetischen Zusammenhang 
gestellt; er geht dabei von der Beobachtung aus, daB das crossing-over, 
zumindest in den alten spontanen Heterozygoten, erstaunlich selten ist 
und daher nur durch ein ebenfalls selten auftretendes zytologisches 
Ereignis erklart werden kénne. Dafiir hat er in einem bestimmten 
Falle ein selten auftretendes interstitielles Chiasma wahrscheinlich 
machen kénnen. 

Im Hinblick auf alle eben erérterten Probleme, weiterhin auch noch 
wegen des Zusammenhanges der interstitiellen mit den Endchiasmen 
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bei der Chromosomenkonjugation erschien es uns notwendig, beide Pha- 
nomene zugleich in aller Breite und an den verschiedensten Oenotheren- 
typen zu untersuchen. Das sei in der nachfolgenden Arbeit ausgefihrt. 


B. Material und Methode. 


Als Material zur Untersuchung des Einflusses konstitutioneller Verschieden- 
heiten auf die Bildung interstitieller Chiasmen wurden verschiedene spontane 
Formen und frisch hergestellte Bastarde von Oenothera verwendet. Es handelt 
sich um: 

Oc. Hookeri, Freiburg, 

Oc. franciscana DE VRIEs, 

Oc. grandiflora CLELAND, San Miguel, 

Oc. Lamarckiana DE VRIES, 

Oc. (Lamarckiana x grandiflora), 

Oc. (Lamarckiana x suaveolens sulfurea), 
Oc. (suaveolens sulfurea <x Lamarckiana), 
Oc. (franciscana x Lamarckiana), 

Oc. (Hookert <x Lamarckiana), 

Oc. (Hookeri x suaveolens sulfurea), 

Oc. (suaveolens sulfurea x Hookeri). 


Im Jahre 1950 wurden Pflanzen aus Kreuzungen, die Herr Professor O£HL- 
KERS mir freundlicherweise zur Verfiigung stellte, in den spaiteren Jahren eigene 
Kreuzungen untersucht. Die jeweilig bearbeitete Komplexkombination, die Chromo- 
somenkonfiguration und das Untersuchungsjahr sind in der Tabelle 2 (S. 284) 
angegeben. 

Um den Einflu8 auBerer Bedingungen auf den Bindungswert und die inter- 
stitiellen Chiasmen festzustellen, wurde in der Hauptsache Oe. Hookert Frbg. ver- 
wendet; es wurden Kalteschocks appliziert und der Einflu8 verschiedener Salz- 
lésungen in Wasserkulturen untersucht. Fiir jeden Versuch wurden friih morgens 
auf dem Freiland 40 Hauptsprosse abgeschnitten, unter Wasser auf eine Lange 
von 40 cm gekiirzt, und zu 7—8 in 500 cm* Erlenmeyer-Weithalskolben mit den 
entsprechenden Salzlésungen oder Aqua destillata gesteckt. Es wurden 1/100 mo- 
lare Lésungen der folgenden Salze verwendet: 

K,SO,, pro analysi, Merck-Darmstadt, 
KSCN, pro analysi, Merck, 
AICI, + 6 H,O, puriss. cryst., Merck. 


Die Pflanzen blieben dann 5 Tage lang bei 10° C in dem von OEHLKERs (1935) 
beschriebenen Kaltethermostaten bei konstanter Beleuchtung und halbwegs kon- 
stanter Luftfeuchtigkeit. Zu gleicher Zeit wurden 5 Tage lang Kontrollpélanzen i in 
Aqua dest. in den gleichen Raum gestellt. Bei den Temperaturv standen 
die Pflanzen 9 Std in der 10°-Kaltekammer und wurden dann fiir 3 Std in einem 
Kulturraum mit 23° ans Fenster gestellt. Dieser Wechsel wurde im ersten Versuch 
2 Tage, im zweiten Versuch 4 Tage lang wiederholt. Von Freiland- und Versuchs- 
pflanzen wurden die Knospen morgens in der Zeit von 8—11 Uhr in Carnoy- 
Gemisch (2 Teile Alkohol: 1 Teil Eisessig) fixiert. Die weitere Verarbeitung er- 
folgte nach der Essig-Karmin- Quetschmethode. 

Im Jahre 1950 wurden fiir jeden Versuch 200 Zellen ausgewertet; es ergab sich 
jedoch bei einer vorlaufigen Zusa stellung der Ergebnisse, daB bei der geringen 
Zahl von interstitiellen Chiasmen zur statistischen Sicherung die Anzahl auf 400 
bzw. 200 Zellen erhéht werden muBte. AuBerdem wurde, da zwischen den Pflanzen 
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zuweilen gesicherte Unterschiede bestehen, die Individuenzahl méglichst groB 
gehalten und von jeder Pflanze gleichviele Zellen ausgewertet; 1951 von 10 Pflan- 
zen je 40 Zellen, 1952 von 14 Pflanzen je 30 Zellen. Die Sicherung und Darstellung 
der Ergebnisse erfolgte nach einer neuen, von Inm (1954) ausgearbeiteten Methode. 
Festgestellt wurde von jedem Material 1. die Anzahl der interstitiellen Chiasmen, 
2. die Anzahl der geéffneten Endbindungen. Beide Werte werden in ein Koordi- 
natensystem eingetragen, in welchem die y-Achse das interstitielle Chiasma und 
die z-Achse den Endbindungsausfall anzeigen. Um den Schnittpunkt werden 
die Vertrauensgrenzen als Ellipsen konstruiert. Die Halbachsen dieser Ellipsen 
ergeben sich aus einer Berechnung der Werte in einer Transformation der Gleichung 
von Horetiines T-Verteilung. Die Werte fiir P=0,01 wurden in den Tabellen 
von FisHER und YaTEs entnommen. Wenn sich die Ellipsen nicht iiberschneiden, 
so bestehen fiir das untersuchte Wertepaar zwischen den Versuchen gesicherte 
Unterschiede. Die Verteilung des Bindungsausfalls und der interstitiellen Chias- 
men auf die Konfigurationen wurde mit Hilfe der 7?-Methode gesichert. 

Die Anzahl der Endchiasmen je Zelle wird gewoéhnlich nicht angegeben, sondern 
es wird, wie es bisher in den Arbeiten zur ,,Physiologie der Meiosis‘‘ geschah, der 
Endbindungsausfall je Zelle berechnet. Dadurch werden die Zahlen kleiner und 
sind besser fiir die statistische Bearbeitung geeignet. Grundsatzlich ist also hohe 
Chiasmenfrequenz identisch mit geringem Bindungsausfall und umgekehrt. 


C. Ergebnisse. 
I. Gestalt und Verhalten der interstitiellen Chiasmen. 


Nach der heute allgemein akzeptierten Auffassung bezeichnen die 
Chiasmen die Stellen des Segmentaustausches der Chromatiden, der im 
Pachytan bei vollstandiger Paarung erfolgt ist. Sichtbar werden kann 
ein Chiasma erst bei Verkiirzung und Auseinanderweichen der homologen 
Chromosomen, wobei die Stelle eines Chiasmas als Partnerwechsel der 
Chromatiden erscheint. 


In der Gattung Ocenothera sind diese Stadien auBerordentlich schwer zuganglich 
— sie sind héchst fixierungslabil — und nur in seltenen Fallen liegt auBerhalb 
des Chromosomenknauels ein einzelnes gut iibersehbares Bivalent. An derartigen 
Einzelbefunden wurden dieselben Wahrnehmungen gemacht, iiber die MARQUARDT 
(1937) und Japa (1939) berichtet haben: In den heterochromatischen Mittel- 
stiicken der Oenothera-Chromosomen sind die Chiasmen auBerordentlich selten; 
wir selbst fanden iiberhaupt keines. In den euchromatischen Endsegmenten 
finden sich im allgemeinen 2—3 Chiasmen, von denen mindestens eines notorisch 
interstitiell sein mu8B. Die Oenotheren gehéren zudem zu denjenigen Objekten, 
bei welchen die Chiasmen terminalisieren, d.h. soweit an den Enden der Bivalente 
zusammenriicken, da8 in den Stadien der Diakinese bis Metaphase gewohnlich nur 
eine einzige Endverbindung zu erkennen ist. 

Die interstitiellen Chiasmen, die wir im folgenden bearbeiten, sind 
diejenigen, die auch bei erfolgender Terminalisation in den eben ge- 
nannten Stadien nicht ganz bis zum Chromosomenende geriickt sind 
und nun entweder als kleine punktférmige Koérper (Abb. la) oder — 
vergrébert — als Querarme (HAKANSSON 1930) zu sehen sind (Abb. 1 c—e). 
SchlieBlich gibt es noch interstitielle Chiasmen, bei denen die Chroma- 
tiden distal auseinanderweichen und nochmals ein Endchiasma bilden 
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(Abb. 1f). In solchen, zwar héchst seltenen Fallen liegt das interstitielle 
Chiasma sehr nahe am heterochromatischen Mittelstiick. 

Diese Erérterung zeigt, daB allein die spaten Stadien fiir eine quantitative Er- 
faszung der interstitiellen Chiasmen geeignet sind, wobei beachtet werden muB, 
daB es zwischen den 3 eben beschriebenen Formen gleitende Uberginge gibt. Fir 
die quantitative Auswertung der Anzahl der interstitiellen Chiasmen ist von be- 
sonderer Bedeutung, daB deren Zahl sich im Verlaufe von der Diakinese bis zur 
Metaphase hin verringert. Wie interstitielle Chiasmen in der Metaphase bei schon 
eingetretenem Anaphasezug aussehen, zeigt Abb. 2. Wenn man nun Endbindungs- 
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Abb. la—f. ; Abb. 2a—f. 
Abb. la—f. Bivalente von Oe. Hookeri mit interstitiellen Chiasmen in der Diakinese. 


Abb. 2a—f. Bivalente von Oc. Hookeri mit interstitiellen Chiasmen in der Metaphase, in der 
die farberischen Unterschiede zwischen Eu- und Heterochromatin nicht mehr hervortreten. 


miteinander vergleicht, so zeigt sich mit Deutlichkeit, daB sowohl weniger inter- 
stitielle Chiasmen als auch Endbindungen vorhanden sind (Tabelle 1). 

Der damit aufgewiesene Unterschied in den beiden Stadien bedeutet, daB das 
interstitielle Chiasma und die Endbindungen von der Metaphasebewegung gleich- 
sinnig erfaBt werden. Die Terminalisation ist also in der Diakinese noch nicht 
abgeschlossen, wie ein Vergleich der Koéffizienten zeigt. Auch die Gestalt der 


Tabelle 1. Hédufigkeit des Bindungsausfalls und der interstitiellen Chiasmen in 





Anzahl MI Terminali- 
Form Jahr | Stadium der |M.BA.| Gy" | ,Sations- | P-Werte 
Zellen + | koéffizient 





Oc. Hookeri hHookeri - | 1951 | Diakinese | 400 | 0,19 | 1,07 0,92 <001 
h Hookeri Metaphase | 400 | 0,38 | 0,90 0,93 : 


1952 | Diakinese | 420 | 0,06 | 1,35 0,90 <0.01 
Metaphase | 461 | 0,19 | 0,92 0,93 i 
Oc. (Lamarckiana x | velans. 1951 | Diakinese | 400 | 0,78 | 0,24 0,98 <0,01 
grandiflora) acuens Metaphase | 400 | 2,30 | 0,1i 0,99 : 
M. BA. = Mittelwert des Bindungsausfalles je Zelle. M. I. Ch. = Mittel- 

wert der interstitiellen Chiasmen je Zelle. 
































282 Anita HorrMann: 


interstitiellen Chiasmen verindert sich in der Metaphase. Die Kontraktion der 


Chromosonen, die erst in diesem Stadium abgeschlossen wird, erstreckt sich auch 
auf die interstitiellen Chiasmen und laBt sie kompakter erscheinen (Abb. 2). Wahrend 
der Metaphase ist niemals ein Ausei hen zwischen einem interstitiellen 
und einem terminalen Chiasma zu beobachten. In 1260 untersuchten Metaphase- 
zellen trat ein einziges Mal ein Chiasma auf, wie es DARLINGTON (1931) fiir Oenothera 
biennis innerhalb eines Ringes beschrieb. Dieses interstitielle Chiasma war mit 
seinen langen distalen Armen nochmals durch terminale Chiasmen mit 2 anderen 
Chromosomen verbunden (Abb. 3). Eine solche Figur kann nur auf Grund einer 
Paarung nichthomologer Chromosomen und anschlieBender Chiasmenbildung 
zwischen ihnen zustande kommen und fiihrt zu einer echten Chromatidtransloka- 
tion von der Form, wie sie MarquarRpT (1941, S. 283—285) abgeleitet hat. 
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Abb. 3. Chiasma zwischen nicht-homologen Chromosomen. 
Abb. 4. Anaphasezellen der Oe. (Lamarckiana x grandiflora) velans - acuens. 


In der Anaphase, deren Bewegung sehr schnell ablauft, trennen sich die durch 
interstitielle Chiasmen verbundenen Chromosomen vielfach spaiter als die durch 
einfache Endbindungen verkniipften. Sie liegen, wihrend die anderen Chromo- 
somen schon zu den Polen gewandert sind, noch in der Aquatorialebene (DaRLine- 
TON 1931, CaTcHESIDE 1933, RENNER 1948). Im iibrigen sind die Anaphasebilder 
in keiner Weise maBgeblich fiir die interstitiellen Chiasmen; man darf nicht ver- 
gessen, daB sich hier Verklebungen und nachfolgende Briickenbildung anzeigen 
kénnen, so daB es tunlich ist, zum Vergleich der quantitativen Verhaltnisse von End- 
bindungen und interstitiellen Chiasmen die mittlere Diakinese zu verwenden (Abb. 4). 


II. Die Frequenz der interstitiellen Chiasmen und der Endchiasmen 

bei verschiedenen Oenotherenarten und Bastarden. 

Die untersuchten Oenotheren sind in mannigfaltiger Hinsicht ver- 
schieden, einmal danach, ob es sich um homozygotische oder hetero- 
zygotische Komplexkombinationen handelt; in letzterer Gruppe finden 
sich spontane alte Heterozygoten wie die Oe. Lamarckiana und eine An- 
zahl frisch hergestellter Bastarde. In anderer Hinsicht sind die ver- 
schiedenen verwendeten Materialien durch unterschiedliche Konfigura- 
tionen ausgezeichnet. 


Es werden Formen mit ausschlieBlich Bivalenten, wie die homozygotische 
Oc. Hookeri Freiburg, Oc. grandiflora San. Miguel (acuens - acuens) und Oe. fran- 





TREO fe 








Untersuchungen iiber interstitielle Chiasmen bei Oenothera. 283 


ciscana DE VRIES, wie auch Formen mit 5 Bivalenten und einem 4-Ring, wie er 
bei den Komplexkombinationen Oe. (Hookeri x Lamarckiana) *Hookeri - velans, 
Oe. (franciscana x Lamarckiana) *franciscana - velans, Oc. (Hookeri x suaveolens) 
hHookeri - flavens und reziprok auftritt, bearbeitet. Héher verkettete Formen fin- 
den wir bei den Bastarden mit den Komplexen Oc. (Lamarckiana x suaveolens) 
velans - flavens und reziprok mit zwei 4-Ringen, bei Oc. (Lamarckiana x grandi- 
flora) velans - acuens mit einem 6-Ring und einem 4-Ring, und Oe. Lamarckiana 
(velans - gaudens) mit einem 
12-Ring und einem Bivalent. 
Die héchste Verkettungsform 
bei Oenotheren, ein 14-Ring, 
wird in Oc. (suaveolens x Hoo- 
keri) *albicans - "Hookeri unter- 
sucht. Durch diese Material- 
auswahl 1468t sich priifen, wie- 
weit die in den Komplexen ge- 
gebenen Konstitutionen einer- 
seits und die Verkettungsweisen 
andererseits die interstitiellen p 
Chiasmen beeinflussen. Abb. 5. Darstellung der Konfidenzbereiche fir Bin- 


Wir befassen uns zunachst  ‘ungsausfall und interstitielle Chiasmen bei Oe. 
(Lamarckiana x grandiflora) velans - acuens in den 











. mit den Ergebnissen soweit sie Jahren 1950, 1951 und 1952. 1 = 1950; 2 = 1951; 


sich auf die konstitutiven Dif- 3 = 1952. x-Achse = Bindungsausfall; 
ferenzen beziehen. Tabelle 2 y-Achse = interstitielle Chiasmen. 
enthalt das Gesamtmaterial : 
einschlieBlich der Aberrationen 7 J 

und Verklebungen. Die Resul- 


tate lassen sich am einfachsten 4 
an den graphischen Darstellun- gy 
gen iiberblicken, in welchen 2 u iy =. 


zugleich auch die statistische 0 2 OF 26 10 2 
Sicherung ihren Ausdruck fin- 5 
det. Es sind jeweils die Werte Abb.6. Darsteliung der Konfidenzbereiche des Bin- 
fir den Endbindungsausfall dungsausfalis und der interstitiellen Chiasmen bei Oe. 
a i 7 ; (suaveolens sulfurea x Hookeri) flavens - hHookeri in 
und die interstitiellen Chias- gen Jahren 1950 und 1951. 1 = 1950; 2 = 1951. 
men in der Weise angeordnet, 2-Achse = Bindungsausfall, y-Achse = interstitielle 
wie es im methodischen Teil Chiasmen. 
angegeben wurde. Die Schwer- ; 
punkte der Ellipsen ergeben sich, um es zu wiederholen, aus den Koordinaten 
der Mittelwerte beider GréBen und die Ellipsen umgrenzen den Konfidenzbereich 
fiir diese Mittelwerte. Dabei wird der Streuungsbereich des interstitiellen Chias- 
mas durch die Tangenten, die senkrecht auf die y-Achse treffen und derjenige 
des Bindungsausfalls durch diejenigen, die auf die z-Achse gezogen werden, dar- 
gestellt. Wir haben ein Beispiel dafiir in Abb. 7 fiir die Oe. Hockert eingezeichnet. 
Was die Ergebnisse fiir die konstitutiven Differenzen anlangt, ist 
zunachst zu iiberpriifen, ob und wie weit die Resultate, die an den ein- 
zelnen Konstitutionstypen gewonnen wurden, in den verschiedenen 
Jahren iibereinstimmen. Dazu sind in Abb. 5 die sémtlichen Ergebnisse 
der Oe. (Lamarckiana x grandiflora) velans - acuens von 3 Jahren und 
in Abb. 6 die Resultate fiir Oe. (suaveolens x Hookeri) flavens - "Hookeri 
von 2 Jahren eingetragen. Aus den beiden Darstellungen geht hervor, 
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daB die Differenzen far den Bindungsausfall und die interstitiellen 
Chiasmen in den Werten zwischen diesen Jahren in keinem Fall gesichert 
sind. Anders ausgedriickt: Es besteht Reproduzierbarkeit der Ergeb- 
nisse. DaB im iibrigen die Ellipsen in ihrem Durchmesser so ungemein 
verschieden sind, rihrt daher, daB 1950 nur 200 Zellen, 
in den anderen Jahren dagegen die doppelte Anzahl fiir 
jede Untersuchung ausgewertet wurden. Daraus ist er- 
sichtlich, daB Erhéhung der Individuenzahl den Kon- 
fidenzbereich konzentriert. Abgesehen davon finden 
wir, daB im Jahre 1951 in allen untersuchten Pflanzen 
der Endbindungsausfall héher und die interstitiellen 
Chiasmen seltener als 1950 sind. Zwar sind diese 
Unterschiede nicht gesichert, aber da sie in den beiden 
Jahren in die gleiche Richtung weisen, ist es evident, 
daB es sich dabei um Reaktionen der Meiosis auf die 
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Abb. 7. Darstellung der Konfidenzbereiche des Bindungsausfalls und der interstitiellen 
Chiasmen bei Oe. Hookeri, Oe. franciscana und Oe. grandiflora sowie bei den Bastarden 
Oe. (franciscana x Lamarckiana), Oe. (Lamarckiana x grandiflora), Oe. (Lamarckiana x 
suaveolens sulfurea) und Oe. (suaveolens x Hookeri). Bei den Bastarden ist die untersuchte 
Komplexkombination in die Ellipsen eingetragen. x-Achse = Bindungsausfall, 

y-Achse = interstitielle Chiasmen. 


verschiedenen Wetterverhialtnisse in den beiden Jahren handelt (OEHL- 
KERS 1935, 1936; Kiscn 1937). 

Aus Abb. 7, in der die wesentlichen Resultate aus den Jahren 1951 
und 1952 eingetragen sind, wird deutlich, daB man 5 Gruppen beziiglich 
der Werte fiir interstitielle und Endchiasmen unterscheiden kann. Als 
ausgefallenste Form charakterisiert sich eindeutig die Oe. Hookeri. Thre 
Lage im Koordinatensystem gibt an, daB sie bei niedrigem Bindungs- 
ausfall eine sehr groBe Zahl von interstitiellen Chiasmen besitzt. In 
demselben Streuungsbereich fiir den Bindungsausfall wie die Oe. Hookeri 
liegen auch die beiden anderen mit 7 Bivalenten versehenen Homo- 
zygoten, die Oe. franciscana und Oe. grandiflora. Dabei haben beide 
unter sich denselben Wert fiir das interstitielle Chiasma, von der Oe. 
Hookeri aber einen grundsatzlich verschiedenen. 

Die dritte Gruppe umfaBt simtliche Bastarde mit einem 4-Ring 
und 5 Bivalenten. Sie wird nur der Ubersichtlichkeit halber allein durch 
Oe. (franciscana x Lamarckiana) "franciscana - velans reprasentiert. DaB 
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diese Vereinfachung zulassig ist, ergibt die Einzeldarstellung (Abb. 8), 
aus der hervorgeht, daB die 3 Bastarde sowohl im Endbindungsausfall 
als auch in der Frequenz des interstitiellen Chiasmas iibereinstimmen. 
Von den 3 komplexhomozygotischen Arten unterscheiden sich diese 
3 Bastarde durch eine geringere Endchiasmenfrequenz und ein auBer- 
ordentlich selten auftretendes interstitielles Chiasma. 

Als vierte Gruppe finden wir allein den Bastard Oe. (Lamarckiana x 
grandiflora) velans - acuens. Diese Form ist bei einer Endbindungszahl, 
die gegeniiber der bei der dritten Gruppe vorkommenden nur wenig 
erniedrigt ist, durch ein sehr viel haufiger erscheinendes interstitielles 

Chiasma charakterisiert. Sonst 


g2 kennzeichnen sich die héher 
of - verketteten Oenotheren alle 
z. _* durch einen sehr viel nied- 








0 s: #* = 3. 2 : : a 

2 j , ck rigeren Wert an interstitiellen 
Abb. 8. Darstellung der Konfidenzbereiche des a i ; 
Bindungsausfalis und der interstitiellen Chiasmen Chiasmen, doch lieB sich der 
bei 1. Oe. (suaveolens sulfurea x Hookeri) fla- n d , . 
vens - velans, 2. Oe. (franciscana x Lamarckiana) hohe Wert in 8 Oc. (La 
*franciscana -velans und 3. Oe. (Hookeri x La- marckiana x grandiflora) ve- 


ae og heen tenia ieee” lans - acuens in allen 3 Jahren 
reproduzieren (Abb. 5). 

Zu der fiinften Gruppe gehGren die Oe.Lamarckiana, Oe.( Lamarckiana 
x suaveolens) velans - flavens und Oe. (suaveolens x Hookeri) *albi- 
cans - "Hookeri. Die Oe. Lamarckiana ist aus dem Schema weggelassen, 
weil ihre Streuungsbereiche genau mit denen des Bastardes Oe. (La- 
marckiana x suaveolens) velans- flavens tibereinstimmen. Charakteri- 
stisch ist in dieser Gruppe der hohe Endbindungsausfall und die selten 
auftretenden interstitiellen Chiasmen. Fir den Bastard Oe. (suaveo- 
lens x Hookeri) albicans -*Hookeri, der noch mit in die angegebene 
Gruppe gehdért, ist ein sehr hoher Bindungsausfall mit einem enormen 
Streuungsbereich kennzeichnend. 

Zusammenfassend 1a8t sich feststellen, daB die homozygoten, kali- 
fornischen Oenotherenarten eine sehr viel héhere Chiasmenfrequenz be- 
sitzen als die hochverketteten Komplexheterozygoten. Das gleiche Pha- 
nomen wurde an denselben Homozygoten schon von OEHLKERS (1937) 
und HasELWARTER (1937) festgestellt und dort als geringer Bindungs- 
ausfall gekennzeichnet. Die damit konstatierte hohe Chiasmenfrequenz 
erstreckt sich also nicht nur auf die Endchiasmen, sondern ebenso auf 
die interstitiellen. Fiir die auBerordentliche Haufigkeit des interstitiellen 
' Chiasmas bei der Oe. Hookeri Freiburg gibt ihre Genese als aufregulierte 
Haploide (MarquarpTt 1943) eine Moéglichkeit der Erklérung. Im 
iibrigen hat Marquarprt (1937, 1947, 1951, 1952) zu mannigfaltigen 
Versuchen die Oe. Hookeri DE VRIES verwendet; er konstatiert in der 
Diakinese eine nahezu vollstandige Terminalisation der Chiasmen, so 
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daB man also fir die Oe. Hookeri pz Vries annehmen kann, daB 
kaum interstitielle Chiasmen vorhanden sind. 

Fir den Endbindungsausfall ist festzustellen, daB er mit steigender 
Verkettung der Chromosomen zunimmt; dagegen das interstitielle 
Chiasma mit der einzigen Ausnahme von Oe. (Lamarckiana x grandi- 
flora) velans - acuens durchweg auBerst selten auftritt. In diesem Ba- 
stard haben wir eine Form gefunden, die trotz vorhandener und relativ 
hoher Verkettung ein nur wenig selteneres Vorkommen von inter- 
stitiellen Chiasmen als die homozygotischen Oenotheren mit 7 Bivalenten 
aufweist. 

Demnach entscheiden also itber die Anzahl der interstitiellen Chias- 
men nicht die Komplexe als solche, sondern die Komplexkombination. 
Das ergibt sich auch aus einer anderen Uberlegung: es hat z.B. die 
Oe. Hookeri eine hohe Zahl von interstitiellen Chiasmen; die Kombina- 
tion des Komplexes mit anderen aber nur eine sehr niedrige, jedenfalls 
bedeutend niedriger als die Kombination velans - acuens aus Oe. (La- 
marckiana x grandiflora). Gleichzeitig hat die Verbindung (acuens - acu- 
ens) der Oe. grandiflora wiederum sehr viel niedrigere Werte als *Hoo- 
keri -"Hookeri aus Oe. Hookeri. Wollte man etwa annehmen, daB die 
Bildung von interstitiellen Chiasmen eine inharente Eigenschaft der 
Komplexe sei, so mii8te deren Frequenz bei der Komplexkombination 
flavens - "Hookeri aus Oe. (suaveolens x Hookeri) und bei "Hookers - 
velans aus Oe. (Hookert x Lamarckiana) gréBer sein als bei der Kom- 
bination velans - flavens der Oe. (Lamarckiana x suaveolens). 

Bei Auswertung der Diakinesen wurden nicht nur die interstitiellen Chiasmen 
und die Endbindungen gezahlt, sondern die Zellen auch auf zytologische Abwei- 
chungen vom normalen Verhalten hin betrachtet (Tabelle 2). Dabei zeigt sich 
eine deutliche Korrelation zwischen der Verklebungstendenz, die sich durch Ma- 
trixbriicken' zwischen 2 oder mehreren Chromosomen andeutet, und dem Auf- 
treten von interstitiellen Chiasmen. Diese Verklebungen, die fiir das Diplotan 
von Oenothera (MARQUARDT 1937, JaPHa 1939) charakteristisch sind, sind in der 
mittleren Diakinese im allgemeinen verschwunden. Da8 aber nach verschieden- 
artigen Einwirkungen — schon der Aufenthalt in der 10°-Kaltekammer setzt die 
Zahl der Verklebungen stark herauf — diese Erscheinung sich hauft, zeigt eine 
unterschiedliche Reaktion der Meiosis. Wenn viele interstitielle Chiasmen beobach- 
tet werden, steigt gleichzeitig der Prozentsatz verklebter aber noch analysierbarer 
Zellen. Diese Korrelation ist mit einem Korrelationskoeffizienten r= 0,8625 mit 
P<0,001 signifikant. 


III. Der EinfluB der Kreuzkonjugation auf die Chiasmenfrequenz. 

OEHLKERS (1935) hat schon in seiner ersten Arbeit iiber die Physio- 
logie der Meiosis einen EinfluB der Kreuzkonjugation auf den Bindungs- 
ausfall feststellen kénnen. JapPHa (1939) nahm die Frage erneut an 
groBerem Material auf und konnte zeigen, daB der Bindungsausfall fiir 
jeden 4-Ring wichst, daB aber der Einflu8 bei hdherem Verkettungsgrad 











































288 Anrra HorrMann: 


sich nicht mehr wesentlich steigert. Wie verhalt sich nun in dieser 
Beziehung das interstitielle Chiasma? Zeigt es auch ein bevorzugtes 
Vorkommen auf Ringen oder Bivalenten? Schon aus den Beobach- 
tungen an den verschiedenen Bastarden laBt sich vermuten, daB die 
Bivalente bevorzugte Orte des interstitiellen Chiasmas seien. RENNER 
(1948) findet tatsichlich bei Oe. Lamarckiana vetaurea und Oe. suaveolens 
die interstitiellen Chiasmen haufiger im Paar. An den hier untersuchten 
Oenotherenarten konnten die Befunde von OEHLKERS und JapPua iiber 
den erhéhten Bindungsausiall im 4-Ring bei einer Priifung mit dem 
7?-Test bestatigt und gesichert werden (Tabelle 3). 


Tabelle 3. Verteilung des Bindungsausfalls auf Ringe und Bivalente. 




















Kreuzung Kombination | Jahr | M% | phir | ane te P 
Oc. franciscana x |hfranciscana-| 1950} 2,64 3,25 2,40 0,2 
Lamarckiana velans 1951 4,56 5,20 4,40 0,22 
Oe. suaveolens x flavens - 1950 4,50 6,22 3,78 0,006 
Hookeri h Hookeri 1951 4,25 6,81 3,23 0,001 
Oe. Hookeri x h Hookeri - 1950 4,00 6,65 2,86 0.001 
suaveolens flavens . 
Oc. Hookeri x h Hookeri - 1950 8,00 10,75 6,55 |<0,001 
Lamarckiana velans 1951 4,73 6,07 4,08 0,01 
K Kombination | sane | M* | “8x 13 Biv P 
reuzung ombination Janr x va 
gesamt] 4 Ring | lente 





Oe. Lamarckiana x velans - 1950 | 2,59 | 3,01] 1,98 0,05 








suaveolens flavens 1951 | 7,93 | 10,03 | 4,67 |<0,01 
Oc. suaveolens x flavens - 1950 | 5,93 5,09 | 2,81 |<0,01 
Lamarckiana velans 
’ M% | M% | mM% |,M% 
Kreuzung Kombination | Jahr 2 Biva- r 


gesamt| 6-Ring | 4-Ring lente 





Oc. Lamarckiana x velans - 1950 | 3,17 4,25.| 2,38 | 2,13 0,011 
grandiflora acuens 1951 | 5,54 | 7,04} 5,81 | 2,25 | <0,001 
1952 | 6,67 | 9,33 | 6,85 | 2,50 | <0,001 























M % 
E FRE et: M% M% 
Kreuzung Kombination Jahr gesamt | 12-Ring ive: RP 




















Oe. Lamarckiana velans - gaudens | 1951 | 8,04 8,82 1,67 0,001 





M% = Mittelwert in Prozenten der geéffneten Bindungen in der Berechnungs- 
weise von OEHLKERS (1935). Die Anteile der Ringe sind ebenfalls als Mittelwerte 
in den Prozentsatzen ihrer méglichen Bedingung angegeben. 
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Oe. (franciscana x Lamarckiana) *franciscana - velans ist die einzige 
Form fiir die die niedrigere Endchiasmenfrequenz des 4-Ringes nicht 
gesichert ist. Bei Oe. (Lamarckiana x grandiflora) velans - acuens ist der 
héhere Endbindungsausfall der Ringe den Bivalenten gegeniiber mit 
P <0,001 signifikant. Auch zwischen 6-Ring und 4-Ring finden sich 
gesicherte Differenzen (P=0,005), die iibrigens bei Oe. (muricata x 
suaveolens ) rigens - flavens mit der gleichen Chromosomenkonfiguration 
nach JAPHA (1939) nicht auftreten. 

Fir das interstitielle Chiasma l46t sich das gehéufte Vorkommen 
bei den Bivalenten nicht bei allen Komplexkombinationen sichern. Bei 
den Formen mit einem 4-Ring ist die gréBere Haufigkeit des intersti- 
tiellen Chiasmas bei den restlichen 5 Bivalenten nur fiir Oe. (francis- 
cana x Lamarckiana) *franciscana - velans (1950) gesichert. Gesicherte 
Werte finden sich auch bei der Oe. (Lamarckiana x grandiflora) ve- 
lans - acuens 1950 und 1952, sowie Oe. Lamarckiana (vgl. Tabelle 4). 
Diese Sicherung bleibt auch dann bestehen, wenn sie nicht auf die még- 
lichen Endbindungen, sondern auf den Bestand an vorhandenen End- 
bindungen prozentual bezogen wird. Die Tendenz des bevorzugten Auf- 
tretens von interstitiellen Chiasmen in den Bivalenten ist immer vor- 
handen, ganz gleich welche Chromosomen diese Bivalente bilden. So 
sind fir die Oc. (Lamarckiana x grandiflora) velans - acuens und Oe. 
Lamarckiana die Translokationsweisen bezogen auf die Oe. Hooker: be- 
kannt. Fiir velans - acuens: 


velans 12\/43 58\/6.7\/9.10 11.12, 13.14 
acuens 14/°\23 56/’\897\7.10 11.12 13.14 


und fiir velans - gaudens: 
velanms 12 34 \/11.12\/ 9.10\ / 7.6 13.14 
gaudens1.2 3.11“7\ 49 7\12.7 7\10.13 6.5 7% ye : 
Es sind also die Chromosomen 1.2, 11.12 und 13.14 an der Bivalent- 
bildung beteiligt und in beiden Fallen sind die Unterschiede gegeniiber 


den verketteten Chromosomen gesichert. 


IV. Die Chiasmenfrequenz bet verschiedenen Aupenbedingungen. 

In den Arbeiten zur Physiologie der Meiosis (OFHLKERS 1935 bis 
LINNERT 1953, vgl. S. 278) konnten die Bedingungen aufgezeigt werden, 
die das Konjugationsverhalten und die Chiasmenbildung wahrend der 
Meiosis beeinflussen. Es war daher naheliegend, auch das Verhalten der 
interstitiellen Chiasmen unter den gleichen experimentellen Einfliissen 
zu studieren. Besonders nachdriicklich wirkt sich auf den Endbindungs- 
zustand bei Oenothera der Temperaturschock aus (OEHLKERS 1936). 
Wirksam wird der Temperaturwechsel aber erst dann, wenn jede Tem- 
peratur mindestens 3 Std einwirken kann (LinNERT 1953). Eine weit 
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Tabelle 4. Verteilung der interstitiellen Chiasmen auf Ringe und Bivalente. 





























M% | mM% |,M% 4 
Kreuzung Kombination | Jahr gesamt| 4-Ring — P-Werte 
Oc. franciscana x | franciscana-| 1950 | 1,18 | 0,25 | 1,6 0,0035 
Lamarckiana velans 1951 | 0,34 | 0,32 | 0,40 0,84 
Oc. suaveolens x flavens - 1950 | 0,39 | 0,35 | 0,50 0,74 
Hookeri h Hookeri 1951 | 0,36 | 0,30 | 0,50 0,22 
Oc. Hookeri x hHookeri- | 1950 | 1,54 | 1,25 | 1,65 0,54 
Lamarckiana velans 1951 | 0,29 | 0,09 | 0,37 0,15 
Oc. Hookeri x hHookeri- | 1950 | 0,39 | 0,25 | 0,4 0,44 
suaveolens flavens 
M% M% M% 
Kreuzung Kombination | Jahr gesamt RS eS a? igs P-Werte 
Oe. Lamarckiana x velans - 1950 | 1,62 | 1,34 | 2,00 0,16 
suaveolens flavens 1951 | 0,61 | 0,66 | 0,54 0,58 
Kre Kombination | Jahr | M% | M% | M% |3 Riva | p.wert 
uzung om’ ion gesamt| 6-Ring | 4-Ring “ia -Werte 
Oe. Lamarckiana x velans - 1950 | 2,00 | 0,75 | 1,5 3,17 | <0,01 
grandiflora acuens 1951 | 1,71 | 1,5 1,81 | 1,94 0,28 
1952 | 1,31 | 0,60 | 1,31 | 2,38 | <0,001 
12-Ring| Biva- 
Oc. Lamarckiana velans - 1951 | 0,71 | 0,56 | 1,90 <0,001 
gaudens 























M% = Mittelwert in Prozent der interstitiellen Chiasmen, bezogen auf die 
méglichen Endbindungen. 


gréBere Beeinflussung des Endbindungsausfalls als durch den Tem- 
peraturwechsel konnte nach der Behandlung von Infloreszenzen mit 
anorganischen Salzlésungen konstatiert werden (LinNERT 1953). Auf 
Grund dieser Ergebnisse und der Beobachtung Stanees (1951), daB 
die Zahl der interstitiellen Chiasmen bei der Einwirkung von K,SO, 
erhéht wird, wurden die Versuche angesetzt. Die Ergebnisse sind in 
Tabelle 5 zusammengefaBt. 

‘AuBer den Werten fiir den Bindungsausfall und das interstitielle 
Chiasma je Zelle, dem Aberrationsprozentsatz und dem Verklebungs- 
prozentsatz ist noch angegeben, ob Unterschiede zwischen den Pflanzen 
eines Versuches fiir die interstitiellen Chiasmen und den Bindungsausfall 
vorhanden sind. Diese Angaben beziehen sich auf varianzanalytisch 
erhaltene Werte von P=0,01. 
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Tabelle 5. Versuche mit Oc. Hookeri 1952. 














Gesicherte Unterschei- 
M. I. Ch. ie “ dung zwischen den 
rra- | Verkle- Pflanzen 
Bedingungen M. BA. tionen | bung 
je Zelle| je v. B. OE ey rg 
Freiland. . . . | 0,06 | 1,35 | 1,35 0,95 7,14 | nein | nein nein 


2 Tage Schock. | 0,93 | 1,35 | 1,45 2,14 19,05 | nein | nein nein 
4 Tage Schock. | 0,82 | 0,72 | 0,76 | 1,90 10,00 | nein ja ja 


























5 Tage 10° . . | 4,05 | 0,53 | 0,74 1,90 9,29 ja nein nein 
1/100 K,SO,. . | 4,63 | 1,24 | 1,84] 4,76 19,22 | nein | nein nein 
1/100 AICI, . . | 5,20 | 0,59 | 0,94 | 4,05 16,19 ja ja ja 
1/100 KSCN.. . | 6,30 | 0,79 | 1,43 4,29 18,81 ja ja ja 


M. BA. = Mittelwert des Bindungsausfalls je Zelle. 

M. I. Ch. = Mittelwert der interstitiellen Chiasmen je Zelle. 

M.1.Ch. je v. B. = Mittelwert der interstitiellen Chiasmen je vorhandener 
Bindung. Die Haufigkeit der Zellen mit Aberrationen und Verklebungen ist in 
Prozenten angegeben. 


Es ist aus diesen Berechnungen zu entnehmen, da8 im Freiland, im 
2-Tage-Temperaturschock- und im Kaliumsulfatversuch alle unter- 
suchten Individuen gleich reagieren. Unter extremen Bedingungen 
(Aluminiumchlorid- und Kaliumrhodanidversuch) dagegen sind die Un- 
terschiede zwischen den einzelnen Pflanzen so groB, daB sowohl fiir den 
Bindungsausfall als auch fiir die interstitiellen Chiasmen gesicherte 
Unterschiede nachgewiesen sind. Bei dem 4-Tage-Temperaturschock- 
versuch sind die Differenzen zwischen den Pflanzen nur fiir die inter- 
stitiellen Chiasmen, bei dem 5-Tage-10°-Versuch nur fiir den Bindungs- 
ausfall festgestellt. 

Im iibrigen ist noch einmal berechnet worden, wie sich bei steigendem 
Bindungsausfall, der experimentell herbeigefiihrt wurde, das inter- 
stitielle Chiasma verhalt. Diese Werte und ihre statistische Sicherung 
sind in Abb. 9 eingetragen. Bei allen 6 Versuchen bestehen gesicherte 
Unterschiede fiir das Merkmalpaar Bindungsausfall—interstitielles Chi- 
asma, da die Ellipsen sich nie iiberschneiden. 

Sofort wird deutlich, daB der Bindungsausfall und das interstitielle 
Chiasma auf die Versuchsbedingungen nicht gleichartig reagieren. Wah- 
rend der Bindungsausfall je nach den Einwirkungen sich gleichmaBig 
steigert, zeigt das interstitielle Chiasma keine eindeutige Reaktion. Der 
Bindungsausfall ist nach der Schockbehandlung dem Freiland gegen- 
iiber deutlich heraufgesetzt. Der Erfolg nach 2 Tagen und nach 4 Tagen 
Schock aber ist der gleiche; d.h. die Einwirkungsdauer spielt hier keine 
Rolle. Einen auffallend hohen Bindungsausfall zeigen die Pilanzen, die 
5 Tage lang bei 10° in der Kaltekammer standen, was vor allem dann 
unerwartet ist, wenn man deren Resultate mit den Schockversuchen 
vergleicht. Dieser eben genannte Versuch war jedoch urspriinglich nur 











992 Anita HorFMann: 


als Kontrolle fiir die gleichzeitig behandelten Salzversuche in die KAlte- 
kammer gestellt worden. Ein Blick auf die Abb. 9 zeigt, daB die Frei- 
land- und Schockversuche einerseits und die 3 Salzversuche und ihre 
Kontrollen andererseits eine deutlich getrennte Gruppe bilden. Der 
Grund hierfiir mag in der Tatsache zu suchen sein, daB bei Beginn der 
4 letzteren Versuche im Jahre 1952 eine Hitzeperiode ausgebrochen 
war. Die Pflanzen standen also schon im Freiland unter viel ungiinsti- 
geren Bedingungen und waren in einem weitaus labileren Zustand als 
sie der experimentelien Behandlung ausgesetzt wurden. 


zx 
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Abb. 9. Darstellung. der Konfidenzbereiche des Bindungsausfalls und der interstitiellen 

Chiasmen bei Oe. Hookeri im Freiland, im 2-Tage- und im 4-Tage-Schockversuch, sowie 

bei den Salzversuchen mit 1/100 K.SO,, 1/100 AICI,. 1/100 KSCN und ihrer zugehérigen 
Kontrolle. z-Achse = Bindungsausfall, y-Achse = interstitielle Chiasmen. 


Bei den Salzversuchen sind unter sich und gegeniiber ihrer zuge- 
hérigen Kontrolle gesicherte Unterschiede in der Endchiasmenfrequenz 
vorhanden. Die Steigerung des Bindungsausfalls, die sich nach der Ein- 
wirkung von 1/19, K,SO, bemerkbar macht, ist noch nicht von der H,O- 
Kontrolle gesichert, aber fiir AIC], und KSCN ist der héhere Endbin- 
dungsausfall gegeniiber der Kontrolle durchaus signifikant. Das noch 
seltenere Vorkommen von Endbindungen nach KSCN-Behandlung 
gegeniiber der von AICI, ist ebenfalls statistisch gesichert. 

Fir das interstitielle Chiasma ist keine derartig starke Beeinflussung 
wie fir den Bindungsausfall aufzufinden, es zeigt vielmehr bis auf den 
4-Tage-Schockversuch und die 10°-H,O-Kontrolle keine Senkung dem 
Freiland gegeniiber. Bei der K,SO,-Einwirkung traten wie bei STANGE 
(1951) auffallend haufig interstitielle Chiasmen auf. Dieser Wert ist ~ 
sowohl von dem des Freilandversuches als auch von der H,O-Kontrolle 
mit P<0,01 verschieden. Die andersartige Einwirkung auf Bindungs- 
ausfall und interstitielles Chiasma zeigt sich ganz deutlich bei dem Ver- 
gleich von 2 Versuchen. Als Beispiel diene die H,O-Kontrolle und der 
K,SO,-Versuch. In ihrem gemeinsamen Bereich des Bindungsausfalls 
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(gestrichelte Linien auf die z-Achse) findet sich kein Punkt, in dem sie 
auch fiir das interstitielle Chiasma den gleichen Wert haben (gestrichelte — 
Linie auf die y-Achse). 

Vergleichen wir den Verklebungsprozentsatz und den Mutations- 
prozentsatz mit dem Auftreten von interstitiellen Chiasmen, so besteht 
wieder eine Beziehung zwischen der Haufigkeit von zytologisch zu 
beobachtenden Stérungen und interstitiellem Chiasma. Sie liegt in der 
gleichen Richtung, die wir schon bei dem Vergleich verschiedener Ba- 
starde fanden: Bei sichtbaren pathologischen Veranderungen in der 
Diakinese steigt die Zahl der interstitiellen Chiasmen ebenfalls an. Die 
Gestalt der interstitiellen Chiasmen wurde in den Versuchen nicht ver- 
andert. 

D. Diskussion der Ergebnisse. 
I. Auftreten und Verbreitung der interstitiellen Chiasmen bei Ocenothera. 

Das Auftreten der interstitiellen Chiasmen ist sehr verschieden auf- 
gefaBt worden. Gatxs (1914, 1928), der — wie schon einleitend be- 
merkt — solche Chromosomenfiguren zuerst gesehen und abgebildet hat, 
erklirt sie durch Chromatinverlust der Chromosomen. HAKkANSSON 
(1930) findet sie mit besonderer Haufigkeit bei Trisomen, doch befaBt 
er sich nicht mit Interpretationsversuchen seiner Figuren, sondern sieht 
ihr Vorkommen lediglich als Bestatigung fiir parasyndetische Chromo- 
somenkonjugation an, was CATCHESIDE (1931) unterstreicht. Tatsich- 
lich war in jener Zeit die. Parasyndese bei Oenothera noch immer etwas 
umstritten; DARLINGTON setzt sie fiir seine Uberlegungen voraus (1931), 
einigermaBen bewiesen wurde sie erst von MarquarpT (1937). 


Bemerkenswert sind die Uberlegungen Dar.ineTons iiber die inter- 
stitiellen Chiasmen. Vorausgesetzt wird, daB alle Endverbindungen der 
Chromosomen auch bei Oenothera terminalisierte Chiasmen sind, und 
das Auftreten von interstitiellen erklirt er nun so, da8 damit zugleich 
seine Theorie des interstitiellen und differentiellen Segmentes bei 
Oenothera entwickelt wird. Danach liegen die interstitiellen Segmente 
in einer Kreuzkonjugationsfigur zwischen Insertionsstelle und Trans- 
lokationspunkt. Als differentielle Segmente definiert er homologe Mittel- 
stiicke von 2 Chromosomen, deren Endsegmente die Homologie nicht- 
fortsetzen. Solche differentiellen Segmente werden nun meistens bei 
Ringen von 6 Chromosomen oder solchen mit noch héherer Gliederzahl 
aufgewiesen. Bei Riicktranslokationen ware es natirlich auch méglich, 
daB sie im Ring von 4 Chromosomen oder in Bivalenten vorkémen 
(vgl. auch Marquarpt 1941). Nach Dar.ineton k6énnen nun inter- 
stitielle Chiasmen lediglich in solchen interstitiellen oder differentiellen 
Segmenten auftreten. Sie bleiben liegen, weil nach seiner Meinung 
niemals Terminalisationen iiber einen Translokationspunkt hinausgehen, 
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eine theoretische Voraussetzung, die freilich zweifelhaft ist. Diese Theorie 
sucht er durch den Befund zu stiitzen, daB er bei Oc. Lamarckiana 
und Oe. biennis in der Tat nur unter den verketteten Chromosomen ent- 
sprechende Figuren findet. Freilich geniigt sein empirisches Material 
keineswegs, weil in beiden von ihm untersuchten Oenotherenarten 
lediglich ein einziges Bivalent vorzufinden ist: das der Oe. Lamarckiana, 
die im iibrigen noch einen Chromosomenring von 12 Gliedern aufweist; 
die Ce. biennis besitzt einen Ring von 8 und einen von 6 Chromosomen. 

RENNER (1942, 1948) bezweifelt die Natur der Endverbindungen als 
terminalisierte Chiasmen und méchte als echte Chiasmen, die einen 
crossing-over Effekt herbeifiihren, lediglich die interstitiellen ansehen. 
Seine Griinde dafiir liegen in dem bei Oenothera beobachteten entweder 
auffallig niedrigen oder 50% igen crossing-over (OEHLKERS 1933, 1938, 
1940; RenNER 1942, 1948), zu dem die hohe Zahl der Endbindungen in 
keinem Verhiltnis steht, wenn nicht, was nach seiner Meinung sehr 
zweifelhaft ist, die Chromosomenenden den gleichen Genbestand tragen. 
RENNER (1948) findet fiir seine Vorstellungen nun auch den interessanten 
Fall des Bastardes Oc. (Lamarckiana x biennis) r - vet - velans - R - Vet- 
rubens, bei dem der Vergleich des crossing-over-Prozentsatzes und der 
Haufigkeit der interstitiellen Chiasmen eine deutliche Parailele zeigt. 
Gegen eine Verallgemeinerung dieses besonderen Einzelfalles sprechen 
erstens: die friiheren Befunde von OrHiLKERS (1938, 1940), ERNst 
(1938, 1940) und Harte (1942) iiber die Parallelen der durch auBere 
Bedingungen hervorgerufenen Verschiebungen der Werte fiir das cross- 
ing-over und der Endbindungen, oder — wie wir doch sagen wollen — 
der Endchiasmen. Und sodann Harres 1948 publizierte zytogenetische 
Erfahrungen. Hier zeigt sie, daB auBer der Besonderheit des entweder 
seltenen oder 50%igen crossing-over sich auch noch crossing-over- 
Zahlen zwischen den extremen Werten aufweisen lassen, und gerade fiir 
diese relativ haiufig ausgetauschten Allele findet sich die von RENNER 
bezweifelte Parallele zu den Endchiasmen. 

Wir haben nun von der Basis unserer hier vorgelegten rein zyto- 
logischen Ergebnisse aus zu den eben entwickelten Vorstellungen und 
Theorien Stellung zu nehmen. Wie im empirischen Teil mitgeteilt, 
wurden von uns strukturell sehr verschiedenartige Formen wie bivalent- 
bildende Homozygoten und mehr oder weniger hochverkettete alte oder 
frisch hergestellte Komplexheterozygoten untersucht. Zum anderen 
wurden statistisch geniigende Zahlen ermittelt und endlich gleichzeitig 
an allen Materialien die Anzahl der interstitiellen und der Endchiasmen 
registriert. Dabei zeigt sich eindeutig, daB die Frequenz der inter- 
stitiellen und terminalisierten Chiasmen in den Formen mit 7 Paaren 
die huchste ist. Bei den verketteten Formen ist, obwohl sie im ganzen 
weniger interstitielle Chiasmen besitzen, fiir die in ihnen auftretenden 
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Paare, ganz gleich aus welchen Chromosomen sie gebildet sind, auch das 
interstitielle Chiasma haufiger als in den Ringen. Diese Ergebnisse 
stimmen mit RENNERs (1948) freilich statistisch nicht ganz ausreichenden 
Befunden iiberein. DaB die Prozentsitze bei RENNER etwas niedriger sind 
ist sowohl auf die verschiedenen Bedingungen als auch auf die Unter- 
suchungen verschiedener Stadien zuriickzufiihren. Wahrend RENNER 
die Metaphase zu quantitativen Auswertungen heranzieht, wurde von 
uns die Diakinese als Teststadium beniitzt. Ein Vergleich von Diakinese 
und Metaphase bei gleichen Formen zeigt jedoch, daB die interstitiellen 
Chiasmen in der Diakinese gesichert haufiger sind als in der Metaphase. 

Die Anhaufung von interstitiellen Chiasmen in den Bivalenten, die 
nicht nur auf solche mit besonders kurzen distalen Armen beschrankt 
ist, sondern sich auf alle GréBenklassen erstreckt, steht im Widerspruch 
zu Dartinetons Annahme, daf der Homologiewechsel der Chromo- 
somen fir das Interstitiellbleiben der Chiasmen verantwortlich sei. 
DarurnetTons Theorie folgend sollte man allein in den Ringen noch in 
den spiteren Stadien interstitielle Chiasmen beobachten kénnen. 

Um das gehaufte Auftreten der interstitiellen Chiasmen in den Bi- 
valenten zu erkléren, kann man die Konjugationsverhialtnisse heran- 
ziehen. Auf alle Fille wird die Konjugation in den Bivalenten unge- 
hinderter vor sich gehen; man kann also annehmen, daB dort mehr 
Chiasmen gebildet werden als auf den Ringen. Diese gréBere Anzahl 
von Chiasmen kénnte die vollstiéndige Terminalisation verhindern, so 
da8 man in der Diakinese und Metaphase in den Bivalenten relativ haufig 
interstitielle Chiasmen erwarten darf. DaB aber nicht nur Konjugations- 
verhiltnisse fiir die Erklarung interstitieller Chiasmen herangezogen 
werden diirfen, erhellt aus der Tatsache, daB sowohl zwischen homo- 
zygotischen als auch zwischen ringbildenden Formen Unterschiede in 
ihrer Haufigkeit bestehen. Diese Differenzen sind durch die jeweilige 
Komplexkombination gegeben, d.h. sie sind konstitutionell bedingt. 

Bei der Oenothera nahe verwandten Gattung Godetia, die HAKANSSON 
(1942) als ,,unvollendete Oenothera‘‘ bezeichnet, finden sich ahnliche 
zytologische Verhialtnisse. Die Frequenz der interstitiellen Chiasmen 
ist allerdings bei Godetia gréBer, aber auch hier sind die interstitiellen 
Chiasmen in den Ringen weit seltener zu beobachten als in den Biva- 
lenten. Und ebenso bestehen auch hier unter den Bastarden Unter- 
schiede in der Hiufigkeit der interstitiellen Chiasmen. In einigen Fallen 
konnte HAKANSSON zytogenetische Zusammenhiange zwischen crossing- 
over-Werten und Endchiasmen wahrscheinlich machen. 


II. Experimentelle Untersuchungen der Chiasmenfrequenz. 
DaB&B die Endchiasmen in einer erstaunlich exakten Abhangigkeit 
von den duBeren und inneren Bedingungen der betreffenden Pflanzen 
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stehen, haben die Versuche ,,Zur Physiologie der Meiosis“ aus dem 
Freiburger Institut (zit. 8. 278) gelehrt. Dabei ist jedoch hervorzuheben, 
daB nicht allein die Endchiasmen betroffen werden, sondern auch die 
iibrigen, wie es STRAUB bei Campanula persicifolia gezeigt hat. Dem- 
entsprechend war es in unserem Zusammenhang notwendig zu priifen, 
wie sich die interstitiellen Chiasmen bei Oenothera unter experimentellen 
Bedingungen verhalten. Insbesondere muBte es interessieren, ob sie 
gleichartig wie die Endchiasmen reagieren. 

Vergleicht man die Kalteschockversuche mit denen aus dem Freiland, 
so stellt sich heraus, daB ein erheblicher Bindungsausfall unter den 
kiinstlichen Bedingungen zu verzeichnen ist, die interstitiellen Chiasmen 
hingegen zeigen quantitativ gleiche Werte wie im Freiland. Ahnlich liegt 
es bei den Versuchen, welche die Einwirkung von Saizen demonstrieren, 
wobei als Kontrolle Infloreszenzen in Wasser dienen. Es zeigt sich, daB 
auch hier wieder ein erhéhter Bindungsausfall, also weniger End- 
chiasmen, festzustellen sind, daB aber die interstitiellen Chiasmen wieder 
in gleicher Anzahl erhalten bleiben, bzw. sogar noch vermehrt sind, wie 
es besonders bei den Kaliumsulfatversuchen auffallt. Zu bemerken ist, 
daB die Salzversuche die Mutationsrate erhéht haben, wie es auch 
OEHLKERS (1943), Stance (1950) und Linnert (1953) gezeigt haben. 

Die Versuche stimmen mit denen von RENNER (1948) iiberein, der 
Oenotheren bei sparlicher und reichlicher Wasserversorgung verglich. 
Auch er gibt an, daB die Zahl der interstitiellen Chiasmen unter den 
verinderten Bedingungen gleichgeblieben ist, waihrend die der End- 
chiasmen sinkt. ' 

Die Interpretation dieser Befunde ist nicht ganz einfach. Wir greifen 
darauf zuriick, daB Straus (1936) an Campanula persicifolia eine gleich- 

‘artige Verschiebung von interstitiellen und Endchiasmen nach der 
Einwirkung hoher Temperaturen feststellte. Da fiir C. persicifolia im 
Gegensatz zu Oenothera eine Auszihlung der Chiasmen im Diplotin - 
méglich ist, konnte der Vorgang genauer analysiert werden. Bei Cam- 
panula ist die Ursache fiir den in der Diakinese festzustellenden erhéhten 
Bindungsausfall die mangelnde Chiasmenbildung in den friiheren Stadien. 
Wir haben nun keinen Grund, diesen Befund nicht auch auf Oenothera 
zu verallgemeinern. Wenn wir also annehmen, da8 unter experimentellen 
Bedingungen wenig Chiasmen gebildet werden, die interstitiellen Chias- 
men aber dennoch in der gleichen Anzahl oder gar in erhdhter Menge 
gefunden werden, dann 1é8t sich das nur so verstehen, daB noch ein 
zweiter EinfluB durch die experimentellen Bedingungen verandert wird, 
daB namlich die Terminalisationsgeschwindigkeit in erheblichem MaBe 
herabgesetzt wird. Noch auf eine weitere Méglichkeit ist freilich hin- 
zuweisen. Durch die Einwirkung der Salze Aluminiumchlorid, Kalium- 
sulfat und Kaliumrhodanid wird nachweislich die Mutationsrate erhdht, 
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d.h. also zytologisch ausgedriickt, chromatidale und chromosomale 
Translokationen oder sonstige Stérungen herbeigefiihrt. Es wire denk- 
bar, daB die damit gegebenen Chromosomenveranderungen unmittelbar 
die Terminalisation an einem bestimmten Ort verhindern, so daB sich 
damit die interstitiellen Chiasmen als chromosomale Verainderungen 


anzeigten. 
III. Verklebungen und interstitielle Chiasmen. 


Die im zweiten Abschnitt gegebene Deutung, wonach eine Einwirkung der 
Chromosomenaberrationen auf die Terminalisation gegeben ist, gewinnt an Wahr- 
scheinlichkeit durch die Parallele interstitieller Chiasmen mit Matrixbriicken und 
Verklebungen. Matrixreichtum ist fiir das Diplotan 
charakteristisch; er verschwindet im Lauf des Sta- | 
diums immer mehr (Marquarpt 1937, Japua 1939), 
so da8 die Diakinese kaum mehr Verklebungen, die 
auf die Matrixstérungen zuriickzufiihren sind, auf- 
weist. DaB jedoch diese Matrixstérungen nicht zu- 
fallige Erscheinungen sind, sondern wahrscheinlich 
auf pathologischen Veranderungen im Zellstoffwech- 
sel beruhen, zeigt ihre experimentelle BeeinfluBbar- 
keit. Sobald der physiologische Zustand der Pflanzen, a b 
sei es durch Temperatureinwirkung oder Behandlung Abb. 10au.b. Schema eines 
mit Salzen, beeintrachtigt wird, zeigen sich solche  iterstitiellen Chiasmas (a) 

f E = ca ; und einer Chromatidtrans- 
Stérungen in erhéhtem Ausma8e gegeniiber den Frei- _jok ation zwischen homologen 
landpflanzen. Diese Stérungen, die in einer Verande- Chromosomen (b). 
rung der Oberflachenbeschaffenheit der Chromosomen 
ihren Ursprung haben, gehéren zu dem Komplex der ,,unspezifischen physiologi- 
schen Stérungen‘‘ (MarquarpT 1948, 1949). Die ,,Verklumpung der Chromo- 
somen“‘ (STANGE 1950), die unter Freilandbedingungen nicht vorkommen, mu8 
von diesen Stérungen getrennt werden. Sie wurde in den vorliegenden Versuchen, 
bei denen es auf einen Vergleich von interstitiellen Chiasmen und Endbindungen 
ankam, nicht ausgezahlt. In den zytologisch zu beobachtenden physiologischen 
Stérungen, wie ,,kalymmatische Verdiinnung® und Verklebungen zwischen den 
Chromosomen, sieht RESENDE (1941, 1950) Ursache und Bedingung fiir Chromo- 
somenaberrationen. RESENDE leitet seine Theorie der Mutationsentstehung von 
diesen Erscheinungen ab, die er an Mitosen aus Geweben bei verschiedenen Ob- 
jekten beobachtet hat. Es ist durchaus denkbar, da8 der normale Ablauf der 
Chiasmen-Terminalisation in der Meiosis von Oenothera durch Matrixstérungen 
gehemmt oder gar verhindert werden kénnte. 

Die gesicherte Korrelation zwischen Verklebungen und interstitiellen Chiasmen 
14Bt iiber das eben Eroérterte hinaus vermuten, daB das interstitielle Chiasma eine 
pathologische Erscheinung sei. RENNER (1948) zeigt in seinen Anaphasebildern, 
daB unter gewissen Bedingungen Chiasmen zu Deletionen und Duplikationen 
fiihren. Der Grund dafiir ist darin zu suchen, daB gewisse Chromatidtransloka- 
tionen zwischen homologen Chromosomen nicht von interstitiellen Chiasmen unter- 
scheidbar sind. In der Abb. 10 sind ein echtes Chiasma und eine solche Chro- 
matidtranslokation schematisch dargestellt. Die Anaphasebilder von Oenothera 
lassen keine endgiiltige Entscheidung dariiber zu, wie die Bruchverheilung er- 
folgte. Eine gesicherte Korrelation zwischen Mutationsrate und interstitiellen 
Chiasmen, die einen Hinweis auf diese Zusammenhange geben kénnte, besteht 
nicht; denn bei der Zusammenfassung aller in dieser Hinsicht erarbeiteten Resul- 
tate ergibt sich ein Korrelationskoeffizient von r= + 0,1616 (P > 0,1). 
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Zusammenfassung. 


Das Vorkommen und Verhalten von interstitiellen und terminali- 
sierten Chiasmen wurde bei verschiedenen Oenotherenarten und 
Bastarden untersucht; auBerdem wurde die Hiaufigkeit der inter- 
stitiellen Chiasmen bei experimentell durch Temperaturschock und Salz- 
einwirkung erhéhtem Bindungsausfall festgestellt. Es konnten folgende 
Zusammenhange aufgewiesen werden: 

1. Ein Vergleich der Chiasmenzahlen in der Diakinese und Metaphase 
zeigt, daB die Terminalisation der Chiasmen erst in der Metaphase ab- 
geschlossen wird. Endbindungen und interstitielle Chiasmen sind in der 
Metaphase seltener als in der Diakinese. 

2. Bei den strukturell homozygotischen Oenotheren sind sowohl inter- 
stitielle als auch terminalisierte Chiasmen haufiger als bei komplex- 
heterozygotischen Formen. Durch eine auffallende hohe Frequenz von 
interstitiellen Chiasmen zeichnet sich innerhalb der bivalentbildenden 
Formen Oc. Hookeri aus. 

3. Die untersuchten heterozygotischen Formen unterscheiden sich 
in der Haufigkeit ihrer interstitiellen Chiasmen; der Grund dafiir liegt 
in der Komplexkombination. Besonders haufig sind interstitielle Chias- 
men bei Oe. (Lamarckiana x grandiflora) acuens-velans. Diese Er- 
scheinung war in 3 verschiedenen Jahren reproduzierbar. 

4. Die Bivalente sind bevorzugte Orte des interstitiellen Chiasmas. 
Zur Erklarung werden Konjugationsverhialtnisse herangezogen. 

5. Temperaturschockversuche ergaben einen erhéhten Endbindungs- 
ausfall. Die interstitiellen Chiasmen traten in der gleichen Haufigkeit 
wie im Freiland auf. 

6. In den Versuchen mit den anorganischen Salzen AICl,, KSCN, 
K,SO, sind die Endchiasmen seltener, die interstitiellen Chiasmen da- 
gegen haufiger als in der zugehérigen Kontrolle aufzufinden. Nach 
K,S0,-Behandlung ist die Zahl der interstitiellen Chiasmen besonders 
groB. Das ungleiche Verhalten von terminalisierten und interstitiellen 
Chiasmen wird durch eine unterschiedliche Beeinflussung der Chiasmen- 
bildung und Terminalisation erklart. 

7. Es besteht eine gesicherte Korrelation zwischen den in der Dia- 
kinese zu beobachtenden Matrixbriicken und der Anzahl der inter- 
stitiellen Chiasmen. 
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DIE VERTEILUNG DER ENDCHIASMEN 


AUF RING- UND BIVALENTCHROMOSOMEN BEI OENOTHERA 
ALBICANS - STRINGENS. 


Von 
CogNELIA Harte. 


(Hingegangen am 27. Oktober 1953.) 


A. Einleitung. 

Die Ergebnisse der Untersuchungen anOenothera-Bastarden mit einem 
Viererring legten die Vermutung nahe, daB von den reziproken Trans- 
lokationen, wahrscheinlich iiber den Partnerwechsel bei der Paarung 
der Chromosomen, ein hemmender EinfluB auf die Chiasmenbildung 
ausgeht, der sich durch eine gegeniiber den Bivalenten verminderte rela- 
tive Haufigkeit der Endchiasmen in den Chromosomenringen anzeigt 
(CATCHESIDE 1933, OEHLKERS 1935, 1936, JapHa 1939, Harte 1954, 
MarquarptT 1948). Es ist daher von besonderem Interesse, Formen, 
die gréBere Chromosomenringe und Bivalente enthalten, unter dem 
gleichen Gesichtspunkt zu untersuchen. Der von OEHLKERS (1935) 
bearbeitete Bastard Oe. albicans -"Hookeri lieB zwar erkennen, daB der 
Ausfall der Endbindungen hier nicht ganz zufallsgemaB itiber den Ring 
verteilt ist, aber dadurch, da8 der Ring hier alle 14 Chromosomen 
umfaBt, war ein Vergleich zwischen Ring- und Bivalentchromosomen 
nicht méglich. Dieser la8t sich durchfiihren bei der Komplexkombination 
Oc. albicans - stringens, die ein Bivalent und einen Ring von 12 Chromo- 
somen bildet, und als Geschwisterpflanze der bereits behandelten 
Kombination Oc. flavens- stringens aus der Kreuzung Oe. (suaveolens 
sulfurea x strigosa) als ‘albicans - stringens, sowie mit gleicher Enden- 
anordnung aus Oe. (biennis Hannover x strigosa) als albicans - stringens 
erhalten wurde. Aus friiheren Versuchen mit diesen Bastarden standen 
noch Protokolle zur Verfiigung, die fiir eine solche Untersuchung aus- 
gewertet werden konnten. Der Bindungsausfall in diesem Material 
unter verschiedenen auBeren Bedingungen wurde bereits behandelt 
(HartTE 1942). Fir die Beschreibung des Materials und der experi- 
mentellen und zytologischen Methode kann daher auf diese Veréffent- 
lichung verwiesen werden. Im hier gegebenen Zusammenhang ist nur 
die Verteilung der Endchiasmen und die beiden Chromosomengruppen 
, Bivalent’’ und ,,Zwélferring“ zu untersuchen. 





Ubersicht aber das Material. 


Tabelle 1. 
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B. Experimenteller Teil. 
Ergebnisse der Auszahlungen. 


1. Untersuchung der Homogenitit 
des Materials und Verteilung der End- 
chiasmen auf Ring und Bivalent. 

In Tabelle 1 ist eine Ubersicht iiber das 
Untersuchungsmaterial gegeben, aus der die 
Anzahl der Zellen mit verschiedenen End- 
bindungszahlen zu ersehen ist, die fiir die 
Untersuchung zur Verfiigung stehen. Aus 
diesem Material kénnen nicht alle Zellen fiir 
alle Punkte der eingehenderen Analyse ver- 
wendet werden, da bei einer geringen An- 
zahl von Zellen zwar der Bindungsausfall ein- 
deutig bestimmt werden konnte, aber durch 
die Lage in der Zelle sich nicht die genaue 
Lange der Kettenstiicke ermitteln lieB, in 
die der Zwélferring zerfallen war. Fiir Zellen 
mit mehr als 4 ausgefallenen Endbindungen 
ist in einigen Fallen nicht eindeutig fest- 
stellbar, welcher Anteil des Bindungsausfalls 
im einzeinen den Chromosomenring oder das 
Bivalent betrifft, naimlich immer dann, wenn 
die Zelle neben Teilstiicken anderer Lange 
die Konfiguration K2+1-+1 enthalt und 
kein geschlossenes Bivalent vorhanden ist. 
Hierdurch ist es bedingt, daB die aus den 
weiteren Tabellen zu entnehmende Gesamt- 
zahl der Zellen teilweise etwas kleiner ist 
als in Tabelle 1. Die Anzahl der Zellen in 
diesen beiden unsicheren Gruppen ist jedoch 
so klein, daB hierdurch die Ergebnisse nicht 
beeinfluBt werden. 

In Tabelle 2 ist dieses Material 
weiter zerlegt in der Weise, daB die 
Verteilung der Endbindungen auf Ring 
und Bivalent in den Zellen mit ver- 
schiedener Endbindungszahl und die 
Unterschiede zwischen den Komplex- 
kombinationen daraus zu ersehen sind. 
Die Priifung dieser Zahlen mit Hilfe 
der y?-Zerlegung ist in Tabelle 3 und 4 
gegeben. Da ein Bivalent und ein Ring 
von 12 Chromosomen vorliegen, ist zu 
erwarten, daB bei zufallsgemaBer Ver- 
teilung der Chiasmen auf diese beiden 
Chromosomengruppen 2/,, der Endbin- 
dungen auf das Bivalent entfallen und 












Tabelle 2. Verteilung des Bindungsausfalls auf Ring- und Bivalentch 
Die Zahlen geben die Anzahl der ausgefallenen Endbindungen in den eindeutig 


klassifizierbaren Zellen an. 
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igamee ain Ring Bivalent Ring Bivalent Ring Bivalent 
13 1 41 1 96 4 137 5 
12 2 118 6 220 28 338 34 
11 3 156 18 159 24 315 42 
10 4 104 16 85 11 189 27 
9 5 42 8 13 2 55 10 
2. 461 49 573 69 1034 118 


12/,, auf den Chromosomenring. Fiir das Gesamtmaterial ergibt sich eine 
gesicherte Abweichung von diesem Verhialtnis, wahrend die Homo- 
genitét zwischen den einzelnen Gruppen von Zellen nicht gerade sehr 
gut ist, aber doch keine gesicherten Differenzen nachweist (Tabelle 3, a). 
Eine Aufteilung des Materials ist in 2 Richtungen méglich, einmal 
in die beiden Bastarde und zum anderen in Gruppen von Zellen mit 
verschiedenem Bindungsausfall. Die 7?-Zerlegung fiir die Summe der 
Zeilen und die Summe der Spalten zeigt eine Homogenitat zwischen 
den Kombinationen. Fir den Vergleich zwischen Zellgruppen mit ver- 
schiedenem Bindungsausfall ist der P-Wert sehr klein und viel geringer 








Tabelle 3. y?-Zerlegung fiir das Material der Tabelle 2. 





































Frei- 
Vergleichsgruppe Variativnsursache a* heits- P 
grade 
a) Gesamtmaterial zx 34,8219 
Verhaltnis 12:2} 15,3921 1 < 0,001 
(fiir Summe) 
Homogenitat 19,4298 9 0,05—0,02 
b) | Vergleich zwischen Zellen Bs 23,9576 
mit verschiedenem Bin- 12:2 15,3921 1 < 0,001 
dungsausfall (Summe der | Homogenitat 8,5655 4 0,1—0,05 
beiden Kombinationen) : 
c) | Vergleich zwischen den = 23,9576 
Kombinationen (Summe 12:2 15,3921 1 < 0,001 
der Zellen mit verschie- Homogenitaét | ° 8,5655 1 0,01—0,001 
denem Bindungsausfall) 
d) innerhalb > 17,8687 
salbicans - stringens 12:2 9,1423 1 0,01—0,001 
Homogenitat 8,7264 4 0,1—0,05 
e) innerhalb D> 16,9532 
balbicans - stringens 12:2 6,5556 1 0,02—0,01 
Homogenitat 10,3976 4 0,05—0,02 
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als fir das Gesamtmaterial (Tabelle 3, b und c). Dies ist ein Hinweis 
darauf, daB sich die beiden gepriiften Bastarde in der Verteilung des 
Bindungsausfalls auf Chromosomenring und Bivalente nicht unter- 
scheiden, wihrend zwischen den Zellen verschiedener Endbindungszahl 
gesicherte Differenzen vorhanden sind. 

Zunichst soll die Verteilung auf die Zellen mit verschiedenem 
Bindungsausfall innerhalb jeder Komplexkombination betrachtet werden 
(Tabelle 3, d und e). Fiir die Homogenitat ergeben sich in beiden Fallen 
niedrige Werte fiir P, wie es auch fir das Gesamtmaterial gefunden 
wurde. Durch die Ausschaltung der etwaigen Differenzen zwischen den 
Bastarden ist das Material also nicht einheitlicher geworden. Die 
Abweichung vom Verhiltnis 2:12 fiir Bivalent: Ring ist bei ‘albicans - 
stringens sehr gut gesichert, wahrend sie bei “albicans - stringens an 
der Grenze der Sicherung liegt. 

Der Vergleich innerhalb der Gruppen von Zellen mit gleichem 
Bindungsausfall ergibt iiberall eine gute Ubereinstimmung zwischen 
den beiden Bastarden (Tabelle 4). Die Verteilung auf Ring und Bivalent 
weicht dagegen in den Zellen mit 13 Endbindungen gut gesichert von 
der Erwartung ab, waihrend der P-Wert hierfiir mit steigender Anzahl 
der ausgefallenen Endbindungen ansteigt und in den Zellen mit 3—5 
ausgefallenen Endbindungen eine Ubereinstimmung mit der Erwartung 
zustande kommt. Hieraus laBt sich entnehmen, daB im ganzen die 
Chiasmenbildung im Bivalent starker ist als in den Ringchromosomen. 
Der erste Bindungsausfall tritt bevorzugt im Ring auf; auch beim 


Tabelle 4. x?-Zerlegung fir den Vergleich zwischen den Bastarden bei Zellen mit 
gleichem Bindungsausfall. (Material der Tabelle 2.) 




















Frei- 
Vergleichsgruppe Variationsursache = heits- P 
grade 
Zellen mit = 13,5177 
1 ausgefallenren Bindung 12:2 13,4550 1 < 0,001 
Homogenitat 0,0627 1 0,9—0,8 
Zellen mit A 10,8258 
2 ausgefallenen Bindungen 12:2 8,0141 1 0,01—0,001 
Homogenitat 2,8117 1 0,1—0,05 
Zellen mit a 2,4283 
3 ausgefallenen Bindungen 12:2 1,8529 1 0,2—0,1 
Homogenitat 0,5756 1 0,5—0,3 
Zellen mit p24 1,4718 
4 ausgefallenen Bindungen 12:2 0,5743 1 0,5—0,3 
: Homogenitat 0,8975 ] 0,5—0,3 
Zellen mit p> 0,9590 
5 ausgefallenen Bindungen 12:2 0,0613 1 0,9—0,8 
Homogenitat 0,8977 1 0,5—0,3 





soot buna 
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2. Bindungsausfall ist dieses Verhaltnis noch gewahrt. Wenn dagegen 
in der Zelle nur sehr wenige Endchiasmen vorhanden sind, werden 
diese ziemlich gleichmaBig auf die Ring- und Bivalentchromosomen 
verteilt. Um dies zu erreichen, miissen aber im Ring einige Endbindungen 
mit gréBerer Konstanz auftreten als im Bivalent und dadurch den 
erhéhten Ausfall an anderen Chromosomenarmen wieder ausgleichen. 


2. Verteilung der Endchiasmen innerhalb des Ringes von 12 Chromosomen. 


Diese allgemeine Feststellung geniigt aber nicht, sondern es fragt 
sich weiter, ob im Ring alle Endbindungen gleichwertig sind und sich 
bei der beobachteten Erscheinung eine Interferenz iiber das Zentromer 
und die Stelle des Partnerwechsels hin bemerkbar macht oder ob sich 
an bestimmten Stellen bevorzugt Chiasmen bilden, wahrend andere 
regelmaBig durch besonders geringe Chiasmenhaufigkeit ausgezeichnet 
sind. Um diesen Punkt zu untersuchen, ist zunaichst eine Berechnung 
notwendig dariiber. in welchem Verhiltnis die einzelnen médglichen 
Konfigurationen bei gegebenem Bindungsausfall auftreten kénnen. 
In einem Zwélferring bestehen fiir die Lage des ersten Bindungsausfalls 
12 Méglichkeiten, die morphologisch infolge der gleichen GréBe der 
Chromosomen nicht zu unterscheiden sind. Eine Bevorzugung be- 
stimmter Endbindungen kann also in den Zellen mit 11 Endchiasmen 
im Ring nicht erkannt werden. 

Die Zahl der méglichen Faille in den Zellen mit geringerer ‘nd- 

_ bindungszahl 148t sich nach der bei Harte (1953) gegebenen Methode 
berechnen als die Anzahl der Permutationen von 12 Elementen, wobei 
im Fall von 2 ausgefallenen Endbindungen je 2 und 10 Elemenie gleich 
sind. Fir den 2. Bindungsausfall in den Zellen mit 10 Endbindungen 
im Ring gibt es von jeder Ausgangslage aus noch 11 Méglichkeiten, 
also im ganzen 12 x 11 Fille, von denen je 2 in der Lage der End- 


bindungen identisch sind. Es bestehen daher aes = 66 Méglich- 


keiten fiir die Lage von 2 ausgefallenen Endbindungen. Hiervon ist 
jedoch nur eine geringe Anzahl morphologisch verschieden, namlich 
diejenigen, die eine verschiedene Lange der beiden Chromosomenketten 
ergeben, wihrend alle Méglichkeiten, die zu Chromosomenketten gleicher 
Lange fiihren, nicht unterscheidbar sind. Die 6 verschiedenen Konfigu- 
rationen sind in Tabelle 5 gegeben, zusammen mit der Haufigkeit, mit 
der sie beobachtet wurden und der Anzahl der Mogiichkeiten, die fiir 
jede Konfiguration gegeben ist. Die Ubereinstimmung mit der Er- 
wartung ist nicht besonders gut, waihrend die Homogenitat zwischen 
den beiden Komplexkombinationen vorhanden ist. Die Betrachtung 
der Abweichungen zeigt, daB nicht alle Klassen gleichmaBig zum y? 
beitragen, sondern einige weisen Werte auf, die fast der Erwartung 
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Tabelle 5. Verteilung des Bindungsausfalls in den Chromosomenringen 
mit 10 Endbindungen. 



































Konfiguration 
sidiai hoes ss 11+1|10+2| 9+3|8+4|7+5] 6+6 + 
Anzahl der Méglichkeiten 
12 12 12 12 12 6 
salbicans- stringens ...| 4 15 13 6 15 6 59 
balbicans - stringens . . . | 16 28 23 25 9 13 114 
Se SP SS 20 43 36 31 24 19 173 
Erwartung....... 31,45 | 31,45 | 31,45 | 31,45 | 31,45 | 15,75 
Abweichung ...... — 4- + (—) — + 





Homogenitaét zwischen den Bastarden P = 0,5—0,3. 
Ubereinstimmung mit der Erwartung P = 0,05—0,02. 


entsprechen, wahrend bei anderen gréBere +- und —-Abweichungen 
vorliegen. Dies la8t vermuten, daB keine vdllig zufallsgemaiBe Ver- 
teilung vorliegt. 

Fiir den Ausfall von 3 Endbindungen im Ring gibt es entsprechend 


ara; = 220 mdgliche Fille, die sich auf nur 12 verschiedene Konfigu- 


rationen verteilen, die in Tabelle 6 dargestellt sind. Da beide Komplex- 
kombinationen iibereinstimmen, soweit es die Beobachtungszahlen er- 
kennen lassen, sind hier nur die zusammengefaBten Zahlen angegeben. 
Die Abweichungen von der Erwartung sind hier nicht gesichert, doch 
die Ubereinstimmung mit der Erwartung ist nicht sehr gut. Es fragt 
sich aber, ob die ,,Erwartungswerte“ tatsichlich berechtigt sind. In 
den Zellen mit 2 ausgefallenen Endbindungen im Ring fand sich das 
groBte Defizit in der Klasse K 11 + 1, der gréBte UberschuB bei K 10 + 2. 
Unter der zunichst hypothetischen Annahme, daB diese beiden Diffe- 
renzen gegeniiber der Erwartung real sind, die iibrigen geringeren 


Tabelle 6. Verteilung des Bindungsausfalls in den Chromosomenringen 
mit 9 Endbindungen. 























Konfiguration 
ont ~ ~ _ — 
Te Lae k £ See SL pce cl ako Le 
a na o na =~ on wo ~“ oO an ~~ ~ 
ty+tt}] +t] tyre rit] +] ty tf td st 
= a C.) c) ~ ~ © © ) re) 2 ~ 
Anzahl der Méglich- 
keiteis? 245) 1.0% 12 |24 |24 |12 |24 |24 |24 |24 {12 |12 |24 | 4 | 220 
Haufigkeit 
beobachtet. ...] 5 | 8 | 9 6 5 |14 7 110 9 4 |19 | 3 99 
erwartet. . . . . 5,4; 10,8|10,8| 5,4] 10,8] 10,8 | 10,8/10,8| 5,4] 5,4/10,8; 1,8] 99 
Abweichung 
beobachtet. . . 
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Tabelle 7. Verteilung des Bindungsaus{ails in den Chromosomenringen 
mit 8 Endbindungen. 



























































Konfiguration 

hon) - col hon - om a onl - = i>] _ a a oo 

Sa el ell bua Maal eu ect ue te te Me ee z= 

- - - an Lon Nn a Lan a on a o a o on 

tHE tL tT tl eT eee te eee eee Oe] ot 

- a or] an 7 oO a Prd 7“ oO o ~ ” oO oO 

Se ee ale cael is a Easel eel a el ie i el i i ee 

for) eo ~ ~ oO o i) Lo) Le) wa wD * ~~ ~~ oO 
Anzahl der Méglichkeiten . | 12 | 36 | 36 | 36 | 36 | 72 | 12 | 18 | 72 | 36 | 36) 36/18/36 | 3 
Beobachtete Haufigkeit . . | 1} 3] 2} 5|—| 7| 1|—]| 6| 2] 4| 2} 2; 5|— | 40 


Abweichungen dagegen zufallige Schwankungen darstellen, ist fiir die 
Zellen mit 3 ausgefallenen und 9 vorhandenen Endbindungen zu er- 
warten, da8 die Konfigurationen, die aus K 11+1 durch das Fehlen 
eines weiteren Endchias- 
mas hervorgehen, in zu Tabelle8. Ubersicht iiber die Anzahl der unterscheid- 
; waficlatt dio.  Oaren Konfigurationen und die dafiir vorhandenen 
geringer Hiufigheit, die- “‘3//cisiie jn Zallée wit eorechiolener Endchias- 
jenigen aus K 10 + 2 da peasenehd. 











gegen zu oft auftreten. ——- 
Fir K10+1+1 und ha as terprecrmtd Moglichkeit bare Konfigu- 
K9+2-+1 heben sich vorhanden |ausgefallen rationen 
diese in positiver und 12 0 1 1 
negativer Richtung wir- 11 1 12 1 
kenden Einfliisse auf, 3 ; — P 
K4+4+4+4 kann aus 8 4 495 15 
keiner von beiden her- 7 5 792 ‘ 13 
vorgehen. Fiir die iibri- : ; ps: ie 
gen Konfigurationen ist 4 8 495 5 

in der Zeile ,,Abwei- : +. - : 
chung, erwartet“ der Ta- 1 il 12 1 
belle 6 durch die Vor- 0 12 1 1 











zeichen angegeben, in 
welcher Richtung die Abweichungen von einer Zufallsveriteilung liegen 
soliten, wenn tatsichlich die Verteilung des Bindungsausfalls fiir die 
ersten 2 Chromosomenarme nicht vollig zufallsgemaB ist. Es zeigt sich, 
daB in allen Klassen eine Ubereinstimmung zu finden ist zwischen der 
erwarteten und beobachteten Richtung der Abweichung, mit 2 Aus- 
nahmen, bei denen die Abweichungen zur ,,falschen“ Richtung aber 
nur eine Zelle betragen, also sehr gering sind. 

In Zellen, deren Zwélferring 4 ausgefallene Bindungen aufweist, gibt es 


aes a 495 Méglichkeiten und 15 verschiedene Konfigurationen. In dieser Gruppe 


ist die Anzahl der Zellen zu gering, um noch eine statistische Auswertung zuzu- 
lassen (Tabelle 7), aber so weit ersichtlich, treten die einzelnen Konfigurationen 
etwa im erwarteten Verhiltnis auf. 















308 Cornetia Hazte: 


Tabelle 9. Zusammenstellung der Konfigurationen in Zellen mit 7—2 Endbindungen 
im Zwilferring und der auf sie entfallenden Anzahl von méglichen Anordnungen 
der Chromosomen. 





Endbindungen im 
Zwolferring Anzahl der Méglichkeiten 
Konfigurationen 


vorhanden | ausgefallen fiir jede cag in t 
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ROW DWH PHD POD WDD bo bo OO OO bD OO DD OD De O92 GO DO Go Go Hm DS GR DO DD 


AA ARR Peon OWWPRREAA NWWWRRRATAT WWRARREONTASW8 
to+ ror+ NOK ee LDN eee bo 


In Tabelle 8 ist eine Zusammenstellung gegeben fiir die Anzahl der 
Méglichkeiten, die bei gegebener Endbindungszahl bestehen, und die 
Anzahl der unterscheidbaren Konfigurationen, auf die sich diese Még- 
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lichkeiten verteilen. Die Anzahl der méglichen Anordnungen der End- 
chiasmen ist fiir jede einzelne Gruppe sehr groB ; so gibt es z. B. 924 Még- 
lichkeiten, um zwischen den 12 Chromosomen des Ringes bei festgelegter 
Reihenfolge der einzelnen Chromosomen 6 Endchiasmen anzuordnen. 
Diese Moéglichkeiten verteilen sich aber auf nur 11 unterscheidbare 
Konfigurationen, so daB sich allein aus dieser einen Gruppe bereits 
die Unméglichkeit beweisen laBt, eine Bevorzugung oder Benachteiligung 
bestimmter Chromosomenenden bei der Bildung der Endchiasmen in 
den Zellen mit erh6htem Bindungsausfall zu erkennen, wahrend sich 
eine Bevorzugung bestimmter Konfigurationen als Folge einer Inter- 
ferenzwirkung iiber das Zentromer besonders deutlich bemerkbar 
machen miiBte. Die Konfigurationen fiir Zellen mit 7 oder weniger 
Endbindungen sind zusammen mit der Anzahl der auf sie entfallenden 
Méglichkeiten in Tabelle 9 aufgefiihrt. 


3. Verteilung des Bindungsausfalls im Bivalent. 

Als nachstes ist der Bindungsausfall im Bivalent zu untersuchen. 
Hier sind 3 Konfigurationen méglich, namlich ein geschlossenes Bivalent 
(R 2), eine offene Kette von 2 Chromosomen (K 2) und 2 Univalente 
(K1+1). Der durchschnittliche Bindungsausfall im Bivalent ist 
0,2013. Daraus ergibt sich die Wahrscheinlichkeit fiir eine Bindung, 
im vorliegenden Fall auszufallen, als 0,1006, fiir die Chiasmenbildung 
in einem Chromosomenarm entsprechend als 0,8994. Hieraus laBt sich 
berechnen, mit welcher Wahrscheinlichkeit das Bivalent in den 3 még- 
lichen Konfigurationen auftreten sollte. Die Ubereinstimmung ist gut 
mit P = 0,7 (Tabelle 10). Es kann daher angenommen werden, daB 
die Chiasmen auf beide Arme der Bivalentchromosomen gleichmaBig 
verteilt sind und keine Interferenz iiber das Zentromer besteht. DaB 
gleichzeitig das Bivalent als Ganzes eine gréBere Chiasmenhaufigkeit 
aufweist als die Ringchromosomen, stimmt mit den Befunden an den 
Viererringbastarden iiberein, bei denen das auch in flavens - stringens 
vorhandene Bivalent 1-4 zu denen gehért, die eine hohe Chiasmen- 
wahrscheinlichkeit besitzen. 


Tabelle 10. Verteilung des Bindungsausfalls im Bivalent. 





























Komplexkombinat Konfiguration z M Dimp 
R2 K2 Ki1+1 
salbicans - stringens . . . | 183 39 6 228 0,22 0.86 
balbicans - siringens . . . | 309 67 1 377 0,18 2 
Me GR UTE Gite Stee 492 106 7 605 0,2013 
Erwartete relative Hau- 
FABRIS soc. ys ese cerpimpg td 0,81 0,18 | 0,01 








x? = 0,7106; n = 2; P = 0,7. 
Chromosoma. Bd. 6. 22 
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4. Die Korrelation zwischen der Chiasmenbildung im Zwilferring und im 
Bivalent. 

Die letzte Priifung hat sich mit der interchromosomalen Interferenz 
zu befassen und zu untersuchen, inwieweit der Bindungsausfall bzw. 
die Chiasmenbildung in Ring- und Bivalentchromosomen voneinander 
abhangig ist. In Tabelle 11 ist die Korrelation zwischen der End- 
chiasmenzahl in beiden Chromosomengruppen dargestellt. Beide Kom- 
plexkombinationen verhalten sich gleich, so daB in die Tabelle nur die 
zusammengefaBten Werte aufgenommen wurden. Die Zellen mit einer 
ausgefallenen Bindung im Ring weisen eine gesicherte Erhéhung des 
Bindungsausfalls im Bivalent auf gegeniiber den Zellen mit einem 
geschlossenen Zwdlferring, wahrend der Mittelwert der Endchiasmen 
je Zelle fiir das Bivalent bei weiter steigendem Ausfall im Ring ziemlich 


Tabelle 11. Korrelation zwischen dem Bindungsausfall in Ring und Bivalent. 















































Endbindungen Endbindungen im 
im Ring Bivalent vorhanden 
2 p>, 
| ; . der M o Dimp yong 
vor- aus- Endbindungen im Zellen 
handen | gefallen Livalent ausgefallen 
0 1 2 
12 0 89 5 — 94 | 0,053 0,231} 3.73 |<0,001 - 
11 1 137 34 P 173 0,219 | 0,493 r 
10 2 | 152 | 38 | ,4 | 195 | 0,236 |o,526}] 0.22 | 07 
] 
9 3 79 | 19% Pe 99 | 0,212 | 0,482 
1 
8 4 31 s¥ arr 39 | 0,205 | 0,453 
3- 
7 5 4 2*| — 6 
= der Zellen | 492 | 106 | 7 | 605+5 
M 1,671 1,972 
o 2,04 2,25 
Dimp 1,35 
P 0,2—0,1 
Das Zeichen 7 bedeutet, daB die Konfiguration dieser Zellen keine ein- 


deutige Zuordnung zu einer der beiden Klassen erméglicht. 


gleich bleibt. Mit steigendem Endbindungsausfall im Bivalent steigt 
auch umgekehrt der Ausfall im Ring, jedoch ist hier die Differenz nicht 
gesichert. Die gleichzeitige Vergr6Berung der Streuung deutet aber 
darauf hin, daB die Erhéhung real ist, auch wenn sich dies am vor- 
liegenden Material nicht beweisen lé8t. Da der Anstieg eindeutig nicht 
linear ist, ist eine Berechnung der Regressionslinien und des Korre- 
lationskoeffizienten nicht angebracht. Nach diesen Befunden besteht 
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eine deutliche positive Beziehung zwischen dem Bindungsausfall in den 
beiden Chromosomengruppen, d.h. eine negative interchromosomale 
Interferenz, wie sie auch bei den Bastarden mit einem Viererring ge- 
funden wurde (HarTE 1953b). 


C. Diskussion. 

Die Untersuchung des Bindungsausfalls in 2 Komplexkombinationen 
von Oenothera mit einem Ring aus 12 Chromosomen und einem Bivalent 
ergab, daB die Endbindungen nicht gleichwertig sind, sondern dab 
im Ring mindestens 2 Bindungen leichter ausfallen als die iibrigen. Als 
Erklarung hierfiir scheidet eine Interferenz tiber das Zentromer und 
die Translokationspunkte aus. Es muB8 vielmehr angenommen werden, 
daB ebenso wie bei den Viererringen bestimmte Chromosomenarme 
eine besonders geringe Chiasmenhaufigkeit aufweisen, wihrend andere 
sehr konstante Endbindungen, d.h. eine gréBere Chiasmenhiaufigkeit 
besitzen. Beide Arme des Bivalents sind gleichwertig, eine Interferenz- 
wirkung ist nicht festzustellen; der Bindungsausfall verteilt sich hier 
zufallig. Im Zwélferring liegt keine Zufallsverteilung der Chiasmen 
vor. Bei einer Veranderung der Chiasmenhaufigkeit betrifft diese alle 
Chromosomenteile, so daB sich eine Verminderung der Chiasmenwahr- 
scheinlichkeit gleichzeitig sowohl im Ring wie im Bivalent bemerkbar 
macht und zu einem erhéhten Endbindungsausfall fiihrt. Eine gleich- 
artige interchromosomale Interferenz wurde auch bei den weniger stark 
verketteten Formen festgestellt. Die groBen Chromosomenringe folgen 
also in ihrem Verhalten bei der Chiasmenbildung den gleichen Gesetz- 
maBigkeiten, wie sie fiir wenig verkettete Formen gefunden wurden 
(HarTE 1953, 1954). Von OFHLKERS (1935) wurde bereits friiher die 
Verteilung der Endbindungen in einem groBen Chromosomenring unter- 
sucht. Die von ihm gefundene Bevorzugung gerader Teilstiicke beim 
Zerfall des Chromosomenringes durch Bindungsausfall konnte hier nicht 
festgestellt werden, so daB dies eine Eigentiimlichkeit des damals unter- 
suchten Bastards Oe. biennis x Hookeri, Komplexkombination Oe. 
albicans-" Hookeri, sein muB, die nicht allgemein fiir die groBen Chromo- 
somenringe gilt. Die SchluBfolgerungen iiber die Verteilung der End- 
chiasmen auf Ring- und Bivalentchromosomen sowie iiber das Auftreten 
einer positiven Korrelation zwischen den Endbindungswerten der beiden 
Chromosomengruppen stimmen mit den Befunden von CaTOHESIDE 
(1933) an anderen Formen mit groBen Chromosomenringen iiberein. 
Die Differenz mit den Befunden dieses Autors in bezug auf die Zufallig- 
keit der Verteilung der Chiasmen im Ring beruht darauf, daB bei der 
hier angewendeten Zerlegung des Materials auch die kleineren Unter- 
schiede erfaBt werden, die bei einer grdberen statistischen Methode nicht 


erkannt werden kénnen. 
22% 
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Bei Versuchen iiber die Beeinflussung des crossing-over bei Oenothera 
ist daher bei Genen, die in den groBen Ringen lokalisiert sind, ebenso 
wie bei den weniger verketteten Formen zu erwarten, daB einmal das 
crossing-over in den einzelnen Chromosomenteilen sehr verschieden 
haufig sein wird in Abhangigkeit von der Lage in einem Chromosomen- 
arm, der eine hohe oder geringe Chiasmenhiaufigkeit aufweist, und 
zudem bei einer Verainderung die Reaktion der einzelnen Strecken 
sehr verschieden stark sein wird. 


Zusammenfassung. 

_ 1. Bei 2 Oenothera-Bastarden der Konstitution albicans - stringens 
mit der Konfiguration Zwé6lferring + Bivalent wurde die Verteilung 
der Endchiasmen auf die beiden Chromosomengruppen untersucht. 

2. Im Ganzen ist die Endchiasmenhiufigkeit im Ring geringer als 
im Bivalent. 

3. In Zellen mit geringerer Endbindungszahl ist die Verteilung auf 
Chromosomenring und Bivalent etwa der Erwartung entsprechend. 

4. Trotzdem liegt keine Zufalisverteilung vor und es lieB sich eine 
Rangordnung aufstellen, nach der die Chromosomenarme vom Bindungs- 
ausfall betroffen werden; diese ist reziprok der Rangordnung fiir die 
Chiasmenbildung. 

5. Im Ring sind 2 bestimmte, nicht direkt benachbarte Chromo- 
somenarme bei der Chiasmenbildung so benachteiligt, daB dort am 
leichtesten Bindungsausfall eintritt und so eine Bevorzugung der 
Konfiguration K 10+ 2 in den Zellen mit 10 Endbindungen im Ring 
entsteht. 

6. Zwischen diesen beiden Stellen mit einer gegeniiber dem Durch- 
schnitt herabgesetzten Chiasmenhiaufigkeit liegt ein Chromosomenarm, 
der sehr regelmaBig Chiasmen bildet, so daB Bindungsausfall in direkt 
benachbarten Chromosomenenden (Konfiguration K 11-1) zu selten 
auftritt. 

7. Diese Bevorzugung, bzw. Benachteiligung, bei der Chiasmen- 
bildung muB sehr stark sein, da ihre Folgen trotz der vielen Méglich- 
keiten fiir jede Konfiguration sehr deutlich in Erscheinung treten. 

_ 8. Im Zwilferring miissen noch einige andere Chromosomenenden 
sehr regelmaBig Chiasmen bilden. 

9. Das Bivalent ist bei der Chiasmenverteilung zwischen die beiden 
Extreme der Ringchromosomen einzuordnen. Beide Arme der Bivalent- 
chromosomen sind dabei gleichwertig. 

10. Die im zytologischen Bild gleichartigen Chromosomenenden des 
Ringes sind also in bezug auf die Chiasmenbildung sehr verschieden- 
wertig. 














Die Verteilung der Endchiasmen auf Ring- und Bivalentchromosomen. 313 

11. Das Bestehen einer Interferenz iiber das Zentromer konnte fiir 
Ring- und Bivalentchromosomen ausgeschlossen werden. 

12. Es besteht dagegen eine negative interchromosomale Interferenz 
in der Weise, daB bei einer Erhéhung des Bindungsausfalls dieser bei 
Wahrung der Rangordnung sowohl Ring- wie auch Bivalentchromosomen 
betrifft. 

13. Der Zwéolferring von albicans - stringens folgt somit bei der 
Chiasmenbildung den gleichen GesetzmaBigkeiten wie die Viererringe. 
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UBER MEIOTISCHE FRAGMENT- UND BRUCKENBILDUNG 
DER BASTARDE SECALE UND TRITICUM x AGROPYRUM. 
Von 
Horst Gavt. 

Mit 9 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 29. November 1953.) 


A. Einleitung. 

AnlaéBlich der genomanalytischen Untersuchungen bei Bastarden 
von Triticum aestivum, durum und dicoccum x Agropyrum intermedium 
sowie Secale cereale x A. intermedium (Gav 1953a) wurde in der Meio- 
sis der F,-Bastarde eine Reihe von spontan auftretenden UnregelmaBig- 
keiten festgestellt, von denen die starken Fragment- und Briickenbil- 
dungen vielleicht die interessantesten sind. Da in absehbarer Zeit eine 
grimdliche Analyse dieser Anomalien nicht vorgesehen ist, sollen im 
folgenden die wichtigsten Beobachtungen kurz mitgeteilt und inter- 
pretiert werden, auch wenn sie bisher nur am Rande verfolgt werden 
konnten. 

Die bei S. cereale x A. intermedium und bei 4n Triticum x A. inter- 
medium in der Anaphase I und IT beobachteten Fragmente und Briicken 
k6nnen zumindest zum gr6Bten Teil kaum auf der Grundlage hetero- 
zygoter Inversionspaarung erklart werden. Mit erheblicher Wahrschein- 
lichkeit sind sie vielmehr das Ergebnis spontaner Chromosomenbriiche 
und der gegenseitigen Fusion so entstandener Bruchflachen. 

PLOTNIKOWA (1932) hatte schon friih Beobachtungen iiber spontane 
Briickenbildungen and Fragmentierungen in Wurzelspitzen von Weizen- 
Roggenbastarden mitgeteilt. Besonders seit dieser Zeit sind 6fters Beob- 
achtungen iiber ahnliche Erscheinungen in somatischen Mitosen und 
gelegentlich auch in der Meiosis publiziert worden. Solche Meiosis- 
Beobachtungen liegen aus jiingster Zeit besonders von WALTERS (1950, 
dort auch weitere Literatur) und Marquarpt (1952) vor. 

Die in der folgenden Mitteilung zu beschreibenden Briicken- und 
Fragmentbildungen unterscheiden sich jedoch von der Mehrheit der 
bisher beschriebenen dadurch, daB sié gemeinsam mit einer Reihe anderer 
Anomalien auftreten, die deshalb in den folgenden Ausfiithrungen eben- 
falls naher dargestellt werden. Vor allem sind sie verbunden mit 
Verklebungen und Verklumpungen der Chromosomen, mit Spiralisations- 
defekten, mit zum Teil extremem Mangel an Synchronisation der Pollen- 
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mutterzellen einer Anthere und schlieBlich auch mit dem Degenerieren 
der Antheren vor und wahrend der Meiosis. Gerade das gemeinsame Auf- 
treten dieser Erscheinungen mit Chromosomenmutationen schafft das 
Bild einer auffallenden Ahnlichkeit mit den Wirkungen von kiinstlich 
mutagenen Agentien (z.B. Réntgenstrahlen, Chemikalien). DaB die 
Faktoren, welche die Ursache dieser spontanen Erscheinungen bilden, 
keine relativ spezifische, sondern solch eine ausgepraigte Komplex- 
wirkung zeigen, léBt vielleicht die folgenden Ausfiihrungen trotz ihrer 
nicht sehr eingehenden Analyse von Bedeutung erscheinen. 

Allgemein besteht der Eindruck, daB die Meiosis bei Secale x A. 
intermedium am starksten von dem ,,normalen‘: Verlauf abweicht und 
bei 7’. aestivum x A. intermedium am wenigsten. Aber solche allge- 
meinen Feststellungen haben nur begrenzten Wert, da die einzelnen 
Bastardpflanzen in jeder Kombination erhebliche Unterschiede aufweisen. 
Wahrend jedoch bei S. cereale x A.intermedium alle untersuchten 
Bastardpflanzen starkere Abweichungen im obigen Sinne vom normalen 
Meiosisablauf zeigten, fanden sich bei Triticum x A. intermedium die 
meisten Pflanzen mit (in dieser Hinsicht) relativ normalem Verlauf. Es 
muB in diesem Zusammenhang darauf hingewiesen werden, daB sich die 
verschiedenen Bastardpflanzen innerhalb der Kreuzungskombinationen 
genetisch und auch morphologisch unterscheiden, da sowohl Agropyrum 
als auch Secale als Fremdbestéuber heterozygot sind. 

Angewandt wurde die Karmin-Essig-Quetschmethode; nahere An- 
gaben finden sich bei GauL (1953a). 


B. Beobachtungen. 
1. Secale cereale X Agropyrum intermedium (2n = 28). 

In der Metaphase I dieser Bastarde wurden durchschnittlich rund 
7,, einschlieBlich einiger Multivalente beobachtet, die als Autosyndese 
von A. intermedium angesehen werden (GAUL 1953a). Etwa die knappe 
Halfte aller Chromosomen bleibt in der Metaphase I univalent und wird 
so entweder (1) zufallig auf die Pole verteilt oder (2) diese Univalente 
teilen sich bereits in der ersten Reifeteilung mitotisch, um dann mit ihren 
Tochterchromosomen ordnungsmaBig zu den beiden entgegengesetzten 
Polen zu wandern (vgl. GauL 1953a, Abb. 8). 

Degenerieren von Pollenmutterzellen, Kiimmerantheren. Nicht selten 
stagniert bei den PMZ die Entwicklung, sie degenerieren. Insbesondere 
kénnen wohl Chromatinschleier und -gerinnsel, oft auch klecksartige 
Gebilde, die zum Teil fadig ausgezogen sind, als solch eine Zellauflésung 
angesehen werden. Auch als Folge von Totalfragmentation der Chromo- 
somen findet wahrscheinlich eine Kernauflésung statt. Soweit die bis- 
herigen Beobachtungen reichen, kann dieses ,,Haingenbleiben“ der PMZ 
von der friihen Prophase an bis zu den Pollenkérnern stattfinden. 
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SchlieBlich gibt es alle Uberginge bis zu solchen Antheren, bei denen das 
Archespor schon vor dem Eintritt in die Meiosis degeneriert. Diese 
ganze Erscheinung hat vermutlich ihre makroskopische Parallele in den 
haufig auftretenden Stummelantheren, die auch schon wiederholt bei 
anderen Objekten gefunden wurden (z.B. OEHLKERS 1930, Peto 1934, 
Srepsins und WatTERs 1949). Bei 2 Pflanzen waren sogar mit dem Auge 
iiberhaupt keine StaubgefaBe sichtbar. Die Antherenlange, bei der die 
M, durchschritten wurde, variiert von etwa 2,0—4,8 mm bei verschie- 
denen Pflanzen. Meist sind die Schwankungen dieser Lange bei unter- 
schiedlichen Ahren einer Pflanze nur 0,5—1,0 mm. Aber zuweilen 
haben die spater gebildeten Ahren, obwohl sie sich in der GréBe nicht 
oder kaum von den erst gebildeten unterscheiden, nur noch Kimmer- 
antheren. Einige Pflanzen bildeten von Anfang an nur degenerierte 
StaubgeféBe aus. 

Zytomixis. Zytomixis und/oder verwandte Erscheinungen kamen 
haufig vor (McCiintock 1929; KatrERMANN 1933, 1934, 1937, 1938a, b; 
Kraara und Linienretp 1934; Pero 1934; Yamasnita 1937; Dar- 
LINGTON 1937, 8.65; Levan 1941; Minrzinec und Prakken 1941; 
JoHNSSON 1944 u.a.). Im Leptotaén und Pachytén wurden nicht selten 
bis zu 4—5 oder auch noch mehr Chromatinfaiden auBerhalb des Kernes 
beobachtet, die oft Kleinkerne bildeten. Vermutlich stellen sie Kernaus- 
stoBungen dar und zeigen eine gewisse Ahnlichkeit mit den von McCui1n- 
TOCK beim triploiden Mais gefundenen Verhiltnissen. Eigentliche Kern- 
iibertritte oder dergleichen wurden nicht beobachtet, aber es wurde auch 
nicht danach gesucht. Indéssen kamen in der M, syndiploide (vgl. 
Abb. 5), hyper- und hypoploide Zellen vor, die z.B. an KaTTERMANNS 
Bilder von Weizen-Roggenbastarden erinnerten. In einem Praparat 
wurden groBe Synzytien gefunden, ahnlich, wie sie z.B. von LEVAN 
fiir haploides Phleum pratense beschrieben worden sind. In diesen 
Plasmodien fanden sich einige hundert Chromosomen, fast nur als 
Bivalente oder als Univalente. 

Synchronisation. Kine durchgehende Erscheinung (aber auch gra- 
duell recht unterschiedlich ausgepragt) ist der Mangel an Synchroni- 
sation. Im Extrem wurden in einer Anthere Stadien vom Pachytin 
bis zu Tetraden gefunden. Nicht selten findet man Pachytaén und M, 
in einer Anthere. 

Verklebungen und Deformierungen von Chromosomen. Ausreichende 
Prophasenuntersuchungen wurden nicht unternommen. In der Meta- 
phase I fallen die stets mehr oder weniger stark verklebten (sticky) 
Chromosomen auf. Diese Verklebungen gehen nicht selten bis zur totalen 
Verklumpung aller Chromosomen (vgl. Abb. 3). Mit diesem vermutlichen 
Nukleinsaéureiiberschu8 verbunden ist fast immer eine Deformierung 
der Chromosomen. Sie sind kiirzer und dicker und gelegentlich sogar 
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beinahe kugelférmig. Diese Verkiirzung und gleichzeitige Verdickung der 
Chromosomen kann vielleicht als Uberspiralisierung angesehen werden 
bei gleichzeitigem Nukleinsaureiiberschu8. Solche im Extrem zu nahezu 
spharischen Chromatinkérpern deformierten Chromosomen haben groBe 
Ahnlichkeit mit den von LitsE¥Fors (1936) bei einem ahnlichen Bastard, 
T’. turgidum x S. cereale gefundenen. Ubrigens erlaubten Praparate 
bzw. Zellen mit derartigen Chromosomen keine Unterscheidung von Bi-, 
Multi- und Univalenten. 

Klebrige Chromosomen sind bei Grasern keine Seltenheit. Sie treten 
gelegentlich offenbar als Folge gewisser physiologischer Bedingungen 
bei der Fixierung auf. Die bei S. cereale x A. intermedium gefundenen 
Erscheinungen sind aber so haufig und extrem in ihrer Auspragung, 
daB sie als recht ungewohnlich betrachtet werden miissen. In einem 
Zeitraum von 6 Wochen wurden von zahlreichen Bastardpflanzen 
(9 davon wurden genauer analysiert) unter den verschiedensten Tem- 
peratur- und Feuchtigkeitsverhaltnissen viele Fixierungen gesammelt, 
von denen nahezu 100 durchgesehen wurden. Stets waren entweder 
die Chromosomen aller Metaphasen des ganzen Priparates oder eines 
erheblichen Teiles der Zellen mehr oder weniger klebrig. Aber es gab 
deutliche Unterschiede von Pflanze zu Pflanze bzw. Fixierung zu 
Fixierung. 

Merkwiirdig ist, daB diese vermutliche Nukleinsaéure-Uberladung und 
Superspiralisierung der Chromosomen mit einer gegensinnigen Erschei- 
nung verbunden sein kann. Hiaufig kommen némlich nicht oder nur 
schwach gefirbte Einschniirungen starker kontrahierter’ Chromosomen 
vor (vgl. GauL 1953a, Abb. 9), die als Nukleinsiure-,,starvation“ ge- 
deutet werden kénnen!. Auch werden vermutlich die Schrumpfarme 
der Univalente (s. GauL 1953a, Abb. 8: Laggards, die in der Teilung 
begriffen sind) durch Nukleinséuremangel zu erkliren sein (vgl. Abb. 4: 
A; ohne Schrumpfarme von verzégerten Chromosomen, die sich teilen). 

Fragment- und Briickenbildung. Umfang und Starke der spontanen 
Fragmentierungen sind besonders eindrucksvoll. Fragmente (freie und 
mit dem Ausgangschromosom verbundene) wurden in folgenden Stadien 
gesehen: Diplotin, Diakinese, Metaphase I, Anaphase I (GauL 1953a, 
Abb. 8, Mitte), Interphase (Abb. 2) und Anaphase II (Abb. 1). Es finden 
sich erhebliche Unterschiede, (1) von Pflanze zu Pflanze bzw. Fixierung 
zu Fixierung und (2) innerhalb eines Priparates von Zelle zu Zelle. An- 
gefangen bei schwicherer Fragmentierung gab es alle Uberginge 
(Abb. 1) zu sehr starker Fragmentierung und es fanden sich Praparate, 
in denen ein kleiner und auch der gréBte Teil der PMZ in M, totale 
Fragmentation (vgl. Abb. 9) in zum Teil kleine und kleinste Bruchstiicke 


verbunden. 
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zeigte. Auch in der Interphase wurden oft Fragmente beobachtet, wie 
Abb. 2 zeigt, die von einer Fixierung mit weniger extremen Verhialtnissen _ 
stammt. 

Bei einer Pflanze wurden Auszahlungen iiber den Umfang der 
Fragmentbildung in den beiden meiotischen Anaphasen durchgefihrt 
(Tabelle 1). Es wurden nur freie Fragmente gezihlt. Deshalb kommen 
fiir die absolute Anzahl noch zahlreiche Fragmente hinzu, die mit den 
Chromosomen verbunden sind. Aber auch allein in bezug auf die freien 





Abb. 1u.2. S. cereale x A. intermedium, etwa 950 x. Abb. 1. Am, 5 dizentrische Chro- 
matidbriicken, 3 freie, kugelférmige Fragmente. Abb. 2. Interphase mit Fragmenten. 


Fragmente handelt es sich in Tabelle 1 um ausgesprochene Minimal- 
werte, da anzunehmen ist, daB weitere, durch Chromosomen verdeckte 
Fragmente nicht erfaBt wurden. Durchschnittlich wurden bei der 
Pflanze K 573/24 in 50 Zellen der friithen bis mittleren Anaphase I 4,8 
freie Fragmente je Zelle gezihlt und in der friihen bis mittleren Ana- 
phase II 5,7. Aber aus den oben genannten Griinden und auch deshalb, 
weil keine genauen qualitativen Erhebungen der Fragmentierungen ge- 
macht wurden, haben diese Zahlen nur begrenzte Bedeutung. Bemer- 
kenswerter ist schon, da8 in der Anaphase II bis zu 18 freie Fragmente 
in einer Halbdyade gefunden wurden (Tabelle 1). Diese Pflanze (K 573/24) 
und Fixierung gehért aber keineswegs zu denen mit starkster Fragmen- 
tierung. Die Mehrheit der Fragmente besteht aus kleinen und kleinsten 
Bruchstiicken bzw. ,,Chromatintropfen’ (s. Abb. 1): 

In der untersuchten Bastardpflanze (Tabelle 1) wurden in der Ana- - 
phase II bis zu 7 Briicken je Halbdyade gesehen (s. Abb. 1). Bei den 
Auszihlungen der Briicken ist von Bedeutung, da8 in der Anaphase II 
mit 1,38 Briicken je Halbdyade iiber 2'/.mal mehr Briicken als in der 
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friihen Prophase. (Die Abbildung zeigt diese tatsaichlichen Verhiltnisse 


nicht so deutlich.) Abb. 6 zeigt solch eine Zelle in vorgeriicktem Sta- 
dium, ein’Kern ist bereits in der A, (6 Briicken), rechts daneben befindet 
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Abb. 3—7. T.durum x A. intermedium, Abb. 3 etwa 1050x, Abb. 4, 7 etwa 950x, 

Abb. 5 etwa 550 x, Abb. 6 etwa 1100 x. Abb. 3. Mr, klebrige Chromosomen. Abb. 4. At, 

3 Bivalentbriicken. Abb. 5. Syndiploide Zelle mit klebrigen Chromosomen, linker Kern 

in My, rechter Kern in Prophase. Abb. 6. Zelle mit 2 Kernen, von denen der linke in Ar 

(6 Briicken), rechts prophasisches Chromatinmaterial (Zytomixis ?). Abb. 7. A1, rechts eine 

triangulare Konfiguration, bei der 3 Chromosomen mit 2 Briicken verbunden sind, links 
auBerdem 2 Bivalentbriicken, ferner Fragmente. 


sich noch prophasisches Chromatinmaterial. Es kann nicht entschieden 
werden, ob der rechte Kern vollstindig war und dann méglicherweise 
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aus einer prameiotischen Mitosestérung hervorgegangen ist, oder ob es 
sich um einen Teil eines Kernes handelt, der dann vielleicht die Folge 
echter Zytomixis ist. 

Verklebungen von Chromosomen. Die gleiche Pflanze (K 529/3) bei 
der gelegentlich solche syndiploiden Zellen gefunden wurden, die auBer- 
dem zum Teil klebrige Chromosomen hatten, zeigte auch in anderen 
Pollenmutterzellen Chromosomenverklebungen in unterschiedlichem 
Grade. Bei dieser Pflanze wurden 2 Fixierungen von unterschiedlichen 
Tagen miteinander verglichen. Beide zeigten die klebrigen Zellen in 
Mj, aber bei der einen waren etwa 50% der Zellen so stark verklumpt, 
wie es Abb. 3, zeigt und bei der anderen nur etwa 5—10%. Bei dieser 
letzteren waren viele Zellen etwas aufgelockerter, und es konnten gerade 
noch 50 Zellen gefunden werden, die fiir die tiblichen Paarungsauszih- 
lungen (GavuL 1953a) analysierbar waren. 

Synchronisation. Mangelhafte Synchronisation der Pollenmutter- 
zellen fand sich zwar gelegentlich auch bei 4n Triticum x A. inter- 
medium, aber diese war bei weitem nicht so extrem wie bei S. cereale x 
A. intermedium. 

Fragment- und Briickenbildung. Die gleiche Pflanze (K 529/3), die 
bei der Durchsicht des Materials schon wegen der syndiploiden Zellen 
und der Chromosomenverklumpungen aufgefallen war, zeigte starkere 
Briickenbildung und Fragmentierung als die meisten anderen Bastarde 
der gleichen Kombination (Tabelle 1). Auffallend ist wiederum die 
groBe Zahl von freien Fragmenten (maximal 16 je PMZ) sowie die gréBere 
Hiaufigkeit von Briicken in Anaphase II gegeniiber solchen in Anaphase I. 
In Aj, wurden durchschnittlich fast 5 dizentrische Chromatidbriicken 
je Dyade gesehen und vereinzelt bis zu 8 je Halbdyade. Die A;-Briicken 
(Abb. 4, 7) waren zum gr6Bten Teil ,, Bivalentbriicken‘‘ (WaLTERs 1950), 
d.h. die Chromosomen an beiden Enden der Briicke bestanden aus je 
2 Tochterchromatiden und die Briicke verband nur einen der 4 Arme 
des einen Chromosoms mit einem der 4 des anderen. ,,Doppel-Bivalent- 
briicken“‘, bei denen entsprechend je 2 Arme der beiden Chromosomen 
miteinander verbunden sind, wurden, wie bei WaLTERs (1950), nicht 
mit Sicherheit beobachtet. 

Abb. 7 zeigt neben 2 Bivalentbriicken eine (selten vorkommende) 
triangulare Konfiguration (rechts im Bild), die ebenfalls von WALTERS 
gefunden wurde. Hier sind 3 Chromosomen durch 2 Briicken verbunden, 
nimlich 2 Arme eines Chromosoms mit je einem Arm von 2 anderen 
Chromosomen. 

Freilegung der Spiralisation in Verbindung mit starker Fragmentierung. 
Bei einer anderen Pflanze (K 532/2) fiel der hohe Grad der Fragmentie- 
rungen auf, die in den meisten Fallen vorhanden waren. Klebrige Chro- 
mosomen gab es hier nicht oder nur sckwacher ausgepragt. Statt dessen 
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war die Spiralisierung stets mehr oder weniger deutlich freigelegt. 
Abb. 8 zeigt etwa 8 GroBspiralen (major spirales) je Chromosom (in 
der Mitte ein Stab-II, ein Teil der Chromosomen auBerhalb der Scharf- 
einstellung). Wieder zeigen sich alle Uberginge bis zur totalen Frag- 
mentation, die hier mit Spiralisationsdefekten verbunden ist (Abb. 9). 





9 


Abb. 8u.9. .7. durum x A. intermedium, M1, Abb. 8 etwa 1300 x, Abb. 9 etwa 950 x. 
Abb. 8. Sichtbarwerden der Spiralisation, wahrscheinlich als Folge von Nukleinséure- 
mangel. Abb. 9. Spiralisationsdefekte in Verbindung mit weitgehender Fragmentation. 


3. T. aestivum X A. intermedium (2n = 42). 


40 untersuchte Bastardpflanzen dieser Kombination hatten durch- 
schnittlich von etwa 2—14 Bivalente, einschlieBlich von Multivalenten, 
in der Metaphase I (GauL 1953a). 

Kimmerantheren, Zytomixiserscheinungen und starkere Verkle- 
bungen von Chromosomen wurden nicht gefunden. Auch Spiralisations- 
fehler waren nicht besonders ausgepragt. 

Im Gegensatz zu den Bastarden der anderen Kombinationen war 
hier bei einer naher untersuchten Pflanze (Tabelle 1) der Anteil der 
A,-Briicken gréBer als derjenige der Aj;;-Briicken. Auch ist die Frag- 
mentbildung wesentlich geringer als in den anderen Kombinationen, 
obgleich bei 7'. aestivum x A.intermedium die héchste Chromosomenzahl 
vorhanden ist. Dies weist auf eine grundsiatzlich andere Entstehungs- 
ursache der Briicken und Fragmente als in den anderen Bastard-Kom- 
binationen hin, namlich auf heterozygote Inversionspaarung. Typische 
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Briicken - Fragmentkonfigurationen wurden jedoch seltener gesehen. 
SchlieBlich muB darauf hingewiesen werden, daB gelegentlich bei ver- 
zogerten Univalenten dizentrische Chromatidbriicken in der Anaphase I 
beobachtet wurden. 

C. Diskussion. 

Wenn auch keine eingehenden qualitativen Untersuchungen iiber 
die Fragment- und Brickenbildung unternommen wurden, so lassen die 
vorliegenden Beobachtungen doch eine interessante Folgerung zu. 

Es ist recht unwahrscheinlich, daB die bei S. cereale und 4n Triti- 
cum x A. intermedium beobachtete Fragment- und Briickenbildung das 
Ergebnis heterozygoter Inversionspaarung ist. Viel eher handelt es sich 
hier, zumindest vorwiegend, um das Resultat von spontanen Bruch- 
und Fusionsvorgangen der Chromosomen. 

Hierfiir spricht (1) das ungewohnlich haufige Auftreten von Frag- 
menten (Tabelle 1), das bis zur totalen Fragmentation des Zellkernes 
fahren kann; auch werden zum Teil Fragmente schon im Diplotaén und 
in der Diakinese beobachtet. Weiterhin spricht (2) gegen die Annahme 
von Inversionsbriicken die viel gréBere Haufigkeit von A,,-Briicken 
gegeniiber A,-Briicken (Tabelle 1). Heterozygote Inversionspaarung hat 
meistens nur Briicken in der Anaphase I zur Folge. Zwar k6nnen als 
Folge von crossing-over in heterozygoten Inversionen auch in der Ana- 
phase II Briicken: aus Ringchromatiden (loop-chromatids) der ersten 
meiotischen Teilung entstehen; diese Ringchromatiden haben aber min- 
destens 2 Chiasmen auf den gepaarten Armen mit Inversion zur Voraus- 
setzung (RicHARDSON 1936, DaRLineTon 1937). Bei den Bastarden 
aus Secale und Triticum x Agropyrum wurden jedoch nur in ausge- 
sprochenen Ausnahmefallen 2 Chiasmen je Paar von Chromosomen- 
armen gezaihit (GauL 1953a). So wurden z.B. bei den hier besonders 
zur Diskussion stehenden Pflanzen K 573/24, K 529/3, K 536/1 in je- 
weils 50 bzw. 40 ausgezihlten Metaphasen nur ein einziges Mal oder 
sogar nullmal 2 Chiasmen je Paar von Chromosomenarmen -gesehen ; 
iiberdies waren sie hier in Trivalenten vorhanden. Heterozygote Inver- 
sionspaarung kann also nicht die Ursache der Briicken in der zweiten 
Reifeteilung sein. — Die Annahme, daB es sich um spontane Bruch- 
und Fusionsvorginge der Chromosomen handelt, wird (3) weiterhin 
durch den Charakter der gleichzeitig mit ihnen auftretenden, anderen 
Anomalien unterstrichen. Hierauf soll in der zweiten Halfte der Dis- 
kussion naher eingegangen werden. 

Die zahlreichen ,,einfachen Bivalentbriicken‘’ (Abb. 4, 7) in der 
ersten Reifeteilung kénnen als Folge von je einem Chromatidbruch 
zweier Chromosomen mit anschlieBender Fusion der beiden zentromer- 
tragenden Fragmente angesehen werden. Hieraus entsteht ein dizen- 
trisches Chromosom, bei dem die beiden Zentromere nur durch einen 
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einfachen Chromatidstrang miteinander verbunden sind. ,,Doppel- 
Bivalentbriicken“ besitzen 2 Chromatidstrainge. Sie haben entsprechend 
den Bruch zweier Chromosomen (2 Bruchflichen) bzw. zweier Iso- 
chromatidbriiche (4 Bruchflichen) zur Voraussetzung und eine an- 
schlieBende Fusion der 2 bzw. 4 Bruchflichen der zentromertragenden 
Fragmente. Solche Doppelbivalentbriicken wurden nicht mit Sicherheit 
gesehen. 

Die dizentrischen Chromatidbriicken (Abb. 1) in der Anaphase der 
zweiten Teilung werden in der Literatur iiber strahlen- oder chemikalien- 
induzierte Chromosomenmutationen gewohnlich als Ergebnis der Fusion 
von gebrochenen Schwesterchromatiden (sister chromatid reunion) 
oder als Folge von Ausbleiben der Genreproduktion und Chromatid- 
trennung (Nukleinsiure-,,starvation“) angesehen. Hat in der meioti- 
schen Prophase oder in dem davorliegenden Ruhekernstadium ein spon- 
taner Isochromatid- bzw. Chromosomenbruch eines Univalenten mit 
anschlieBender Schwesterchromatidvereinigung stattgefunden, so braucht 
dieses erst in der Anaphase II als Briicke sichtbar zu werden, da die 
Univalente sich hier oft erstmals teilen und in A; nur ungeteilt von den 
Polkernen eingeschlossen werden. Auch ist es auBerdem modglich, daB 
durchgerissene A;-Briicken, entsprechend dem von McCuintock (1941) 
gefundenen Bruch-Fusion-Briicke-Zyklus, in A,;; zu neuen Briicken 
fiihren. Die groBe Haufigkeit von A,,;-Briicken kann so durch erstmalig 
auftretende und durch zyklisch wiederkehrende hinreichend erklart 
werden. 

Ahnliche Verhaltnisse der Fragment- und Briickenbildung, wie sie 
hier fir Gattungsbastarde von Secale, Triticum und Agropyrum gezeigt 
wurden, hat kirzlich Watters (1950) bei Bromus-Artbastarden ein- 
gehender beschrieben. WaLTeERs untersuchte hier die Frage der spon- 
tanen Chromosomenbriiche, sowie besonders ihrer Fusion (reunion) und 
Rekombination (interchange) in meiotischen Zellen. Sie stellt die Hypo- 
these auf, daB in der Prophase Isochromatid- oder Chromatidbriiche 
stattfinden, die zur Rekombination zwischen nicht homologen Univa- 
lenten fiihren kénnen. Solche asymmetrischen Chromatidaustausche 
‘k6nnen zu scheinbaren ,,Bivalenten‘‘ und ,,Trivalenten“ in der Meta- 
phase fiihren, die von echten nicht unterscheidbar sind (s. WALTERS 1950, 
Fig. 2). Erst die ,,Bivalentbriicken“ bzw. die triangularen Konfigura- 
tionen in A; legen ihren Pseudocharakter frei. Schon vor WALTERS 
hatte aber Levan (1942), vor allem auf Grund der anaphasischen 
Briickenbildung, eine ahnliche Anschauung fiir die Bivalente des haplo- 
iden Roggens entwickelt. ,,Thus it is possible that some of the terminal 
chiasmata observed at metaphase I actually constitute chromatid 
reunions“ (§.191). Der Unterschied der Auffassungen zwischen WALTERS 
und Levan liegt im wesentlichen nur darin, daB LEvan einen Bruch der 
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heterochromatischen Chromosomenenden in den mitotischen Teilungen 
annimmt, WaLTERS dagegen die meiotische Prophase als den Zeitpunkt 
fiir das Brechen der Chromosomen ansieht; beide Autoren nehmen aber 
die Fusion in der meiotischen Prophase an. Neuerdings deuten auch 
STEBBINS und Srnex (1950) bei Agropyrum inerme x Elymus glaucus 
ihre Briicken und Fragmente im Sinne von WALTERS. 

Wie oben dargestellt, sind gute Anzeichen vorhanden, auch die bei 
S. cereale x A. intermedium gefundenen A,-Briicken zumindest teilweise 
als eine Folge von asymmetrischem Chromatidaustausch zwischen nicht 
homologen Chromosomen anzusehen. Die Befunde kénnen wahrschein- 
lich als eine Stiitze der Hypothese von WALTERs (1950) angesehen werden. 

Fihrt der Chromatidbruch und die anschlieBende Rekombination 
zwischen nicht homologen Univalenten zu Pseudobivalenten in der 
Metaphase I, so ist ein Zusammenhang zwischen der Anzahl der ,,iiber- 
zahligen“ Bivalenten in den Bastarden und der Anzahl der ausgezahlten 
Briicken in der Anaphase I zu erwarten; denn jedes zusiatzliche 
, Bivalent, das nicht auf der Grundlage normaler, homologer Paarung 
gebildet ist, wird seinen Pseudocharakter etwas spiter in einer Bivalent- 
briicke offenbaren. Die Bromus-Artbastarde von WALTERS (1950) lassen 
einen solchen Vergleich von itiberzihligen Bivalenten und A,-Briicken 
nicht zu, da die genaue Anzahl (partiell) homologer Chromosomen nicht 
feststeht. Bei Triticum x A. intermedium verschleiert die Asynapsis 
diese Verhiltnisse (GAUL 1953b). Bei S. cereale x A. intermedium da- 


gegen ist ein solcher Vergleich eher méglich. In dieser Kretzung a 
172 


(jedes der 4 Genome hat 7 Chromosomen) wurden meist 7 oder etwas 
mehr Bindungen! beobachtet, die auf Autosyndese der beiden A. inter- 
medium-Genome I, I, zuriickgefiihrt wurden (GavL 1953a). Bei der auf 
Briicken naher untersuchten Pflanze K 573/24 wurden nun in der friihen 
bis mittleren Anaphase I 0,52 Briicken je Zelle gezahit (Tabelle 1) und 
in der voraufgegangenen Metaphase 7,40 Bindungen je Zelle (GauL 
1953a, Tabelle 6). Die iiber 7 hinausgehenden Bivalente sind also ver- 
mutlich keine echten Bivalente auf homologer Paarungsgrundlage, son- 
dern Pseudobivalente. Ihr Wert (+ 0,40 Bindungen) korrespondiert 
mit dem der A,-Briicken (0,52). ‘Es ist denkbar, daB der etwas hohere 
Wert der Briicken auf zusitzlichen Univalentbriicken und Inversions- 
briicken beruht. 

Es liegt nahe, zu vermuten, da8 auch bei der problematischen Paa- 
rung der Monohaploiden die Méglichkeit der Bildung solcher Schein- 


1 Unter ,,Bindungen“ sind nach Krmara Bivalente und Multivalente zusammen- 
gefaBt, wobei Bi- und Trivalente als eine Bindung gelten, Quadrivalente als zwei 
(GavL 1953a, Einleitung, FuBnote). Die bei 8. cereale x A. intermedium beobach- 
teten ,,Bindungen“ bestehen zum stark iiberwiegenden Teil aus Bivalenten. 


Chromosoma. Bd. 6. 23 
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bivalente nicht immer geniigend beriicksichtigt wurde. Levan (1942) 
diskutiert diese Méglichkeit fiir haploiden Roggen. Smiru (1946) fand 
bei haploidem Triticum monococcum 3,2% Zellen mit Bivalenten in 
Metaphase I und 2,9% Zellen mit Briicken in Telophase I (8 oder 
9 Briicken hatten ein Fragment). 

SchlieBlich liefern fiir die Anschauung, daB es sich bei der Fragment- 
und Briickenbildung von den Bastarden S. cereale und 4n Triticum x 
A. intermedium in erster Linie um spontane Bruch- und Fusionsvorgange 
handelt, die hiermit verbundenen Begleiterscheinungen eine Stiitze. Vor 
allem treten namlich oft gleichzeitig folgende Anomalien auf: Chromo- 
somenverklebungen ; iibermaBige Chromosomenkontraktion (wahrschein- 
lich Superspiralisation); schmale achromatische Einschniirungen in den 
Chromosomen (wahrscheinlich lokaler Nukleinséiuremangel im Hetero- 
chromatin); schwacher gefarbte, etwas langer erscheinende (unter- 
spiralisierte ?) Schrumpfarme; Freilegung der Spiralisation, zum Teil 
verbunden mit Totalfragmentation; Fehler in der Synchronisation der 
Pollenmutterzellen. 

Seit BEADLE (1933) bei seinem ,,sticky“‘ Mais die Erscheinung der 
Klebrigkeit von Chromosomen zum erstenmal beschrieb und sie durch 
ein rezessiv mendelndes Gen kontrolliert fand, sind Fille von spontan 
auftretenden klebrigea Chromosomen oft beobachtet worden (z.B. 
LitsEFrors 1936, EMSWELLER und JoNnEsS 1938, KLINGSTEDT 1939, JOHNS- 
son 1944, Smiru 1947). Fast immer wurde gleichzeitig tiber Fragment- 
und Briickenbildung, vor allem in der Meiosis dieser Pflanzen berichtet. 
Besonders typisch sind vielleicht BEaDLEs (1933, 1937) Mais und 
Jounssons (1944) Inzuchtlinien von Alopecurus myosuorides. Diese 
beiden eingehend beschriebenen Fille zeigen betrachtliche Ahnlichkeit 
mit den in diesem Bericht dargestellten Verhaltnissen. 


Solche recht ahnlichen Zellen mit klebrigen Chromosomen sind nun 
nach Behandlung mit mutagenen Agentien wie Réntgenstrahlen, UV- 
Licht, zahlreichen Chemikalien eine allgemeine Erscheinung und kénnen 
auch nach Behandlung mit Hitzeschock (EMSWELLER und BRIERLY 1943) 
auftreten. Stets sind sie auch hier mit Chromosomenbriichen und 
Rekombinationen verbunden. 

DaRLIneToON (1942) fiihrt die Klebrigkeit der Chromosomen auf eine 
Uberladung von Nukleinséure zuriick, die eine fliissige oder unpoly- 
merisierte Chromosomenoberfliche zur Folge hat. Stérungen des’ Nu- 
kleinsaéurestoffwechsels kénnen nach dieser Theorie nicht nur zur Uber- 
ladung fiihren, sondern gleichzeitig auch zur gegenteiligen Erscheinung, 
zum Nukleinsiuremangel (nucleic acid starvation) (DARLINGTON und 
La Cour 1940). Sie gehen ferner oft parallel mit Spiralisationsdefekten 
und mit Stérungen der Genreproduktion, besonders der Endgene, sowie 
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Fehlern der Synchronisation und schlieBlich vor allem mit Chromosomen- 
briichen und Zentromerdefekten (DARLINGTON und KoLLER 1947). 

Auch in den Bastarden von S. cereale und 4n Triticum x A. inter- 
medium wurde nahezu der ganze Komplex dieser Anomalien gefunden. 
Hierdurch unterscheiden sie sich von den Bromus-Artbastarden (WAL- 
TERS 1950), bei denen nur iiber Bruch- und Rekombinationsvorgange 
berichtet wird. Die Anomalien sind bei den in der vorliegenden Arbeit 
beschriebenen Bastarden mehr komplexer Natur, bei jenen von Wat- 
TERS mehr spezifischer. Die Ahnlichkeit der komplexen zellphysio- 
logischen Anomalien, welche durch die bisher wenig spezifisch wirkenden 
Agentien kinstlich induziert werden mit den spontan. bei S. cereale und 
4n Triticum x A. intermedium auftretenden ist groB. 


Bei den Bastarden der Kreuzung 7’. aestivum x A. intermedium lie- 
gen die Verhiltnisse wahrscheinlich anders als in den anderen beiden 
Kombinationen. Hier sind die Anomalien nicht komplex, sondern spe- 
zifisch. Die Briicken von 7’. aestivum x A. intermedium kénnen vermut- 
lich zum gréBten Teil als Ergebnis von Inversionspaarung angesehen 
werden (Tabelle 1), obwohl typische Briicken-Fragmentkonfigurationen 
seltener gesehen wurden. Besonders der Anteil an A;;-Briicken und an 
Fragmenten ist hier nimlich geringer. Aber in den A, kamen gelegent- 
lich bei verzégerten Univalenten dizentrische Chromatidbriicken vor, 
was darauf hinweist, daB ahnliche Vorginge, wie sie oben beschrieben 
wurden, auch eine gewisse Rolle spielen. 


Auch bei den untersuchten Bastardpflanzen von S. cereale und 
4n Triticum x A. intermedium mogen Inversionsbriicken und -fragmente 
mit eingeschlossen sein. Aber mit groBer Wahrscheinlichkeit spielen sie 
nur eine stark untergeordnete Rolle. 


Wenig kann iiber die physiologische Entstehungsursache der be- 
obachteten Chromosomenmutationen gesagt werden. Die Ahnlichkeit 
der komplexen Erscheinungen mit den nach Roéntgenstrahlen usw. er- 
zeugten macht einen Zusammenhang zwischen den spontanen und 
induzierten Chromosomenmutationen deutlich. Vermutlich werden die 
beobachteten Anomalien genetisch kontrolliert,, wie dieses mit der 
Asynapsis bei 4n und 6n Triticum x A. intermedium (GavL 1953b). der 
Fall ist. Es besteht hier vor allem die Méglichkeit, daB (1) Komplemen- 
tarwirkung der differenten Bastardgene bestimmte Stérungen im zell- 
physiologischen Ablauf verursacht ; oder es kénnen (2) solche Stérungen 
auch die Folge davon sein, daB der genetische Zustand in den Bastarden 
dem vollstandiger Inzucht ahnelt, da beide bzw. einer der Eltern hetero- 
zygot ist. In den Bastarden ist also jeder Elter sozusagen im haploiden 
Zustand vorhanden und deshalb dem der (homozygoten) Inzucht ahn- 
lich. Veranderungen des normalen zellphysiologischen Ablaufs mégen 
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indirekt den Komplex der Stérungen des Nukleinsdurestoffwechsels 
und der Chromosomenmutationen bewirken. 


Zusammenfassung. 

Bei Secale cereale x Agropyrum intermedium sowie bei 4n und 6n 
Triticum x A.intermedium konnten in der Meiosis eine Reihe von 
Anomalien festgestellt werden. So wurde bei S. cereale x A. inter- 
medium beobachtet: friihzeitige Degeneration der Pollenmutterzellen 
und des Archespors in Verbindung mit Kiimmerantheren, Zytomixis 
oder verwandte Erscheinungen, extremer Mangel an Synchronisation, 
klebrige Chromosomen, iibermaBige Chromosomenkontraktion, achro- 
matische Einschniirungen in den Chromosomen, Schrumpfarme und vor 
allem starke Briickenbildung in A; und Aj; und Fragmentierungen, die 
bis zum totalen Zusammenbruch der Zelle fiihren kénnen. A,,-Briicken 
treten wesentlich haufiger als A,-Briicken auf. Die spontane Fragment- 
und Brickenbildung, verbunden mit dem Komplex der Chromosomen- 
verklebungen und -verklumpungen, hat Ahnlichkeit mit den nach 
Réntgenbestrahlung usw. auftretenden Erscheinungen. Die Briicken in 
A, kénnen zum Teil im Sinne von Watrers als Folge von Bruch und 
Rekombination nicht homologer Univalenter in der meiotischen Pro- 
phase angesehen werden, was zu Scheinbivalenten in M, fihrt. Die 
dizentrischen Chromatidbriicken in Ay; mégen das Ergebnis der Fusion 
von gebrochenen Schwesterchromatiden sein. Wahrend bei S. cereale x 
A. intzrmedium diese Erscheinungen extrem stark und haufig vorkamen, 
wurden die meisten auch bei 4n Triticum x A. intermedium gefunden, 
hier aber nur vereinzelt und im allgemeinen weniger extrem. Die 
Briickenbildung bei 6 Triticum x A. intermedium kann in erster Linie 
als Folge von heterozygoter Inversionspaarung angesehen werden. 
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I. Introduction. 

. The existence of a gradient in the chromosomes of rye was revealed 
by a detailed chromomere analysis, made at pachytene, of the chromo- 
somes of this species. This detailed chromomere analysis included the 
study of the number, size and distribution of the chromomeres of each 
chromosome, thus permitting the construction of a map of each chromo- 
some type (Lima-DE-Faris, 1952b). 

In the chromosomes of the normal complement of rye the chromo- 
meres are particularly large on both sides of the kinetochore. There 
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is a subsequent general decrease in chromomere size on both sides of 
the kinetochore towards the chromosome ends, where in most cases an 
abrupt increase in chromomere size takes place (knob formations). 
This gradient in chromomere size is present in every chromosome of 
the normal complement of the species. 

Moreover, it was found that the rate at which this decrease in chromo- 
mere size takes place in every arm bears a definite relation to arm length 
and to the position of knob formations, the general chromosome pattern 
appearing to depend on the properties of kinetochores, knob formations, 
and other specialized regions of the chromosome body (Lima-pE-F arta, 
1952a and b). 

Such an analysis led to the conclusion that the size of a chromomere 
is determined not only by its genetic constitution and nuclear environ- 
ment, but is also apparently dependent on its position within the chro- 
mosome. Experimenta! evidence of such a phenomenon is also available. 
Similarly, heteropycnosis appears as a phenomenon determined not 
only by the genetic constitution and nuclear environment of a certain 
chromosome region but also by the position of this same chromosome 
region within the chromosome body. 

To obtain more information concerning these findings the present 
investigation was carried out. 


II. Material and technique. 

Anthers of Agapanthus umbellatus were fixed in acetic-alcohol 1:4 for 4—6 hours, 
transferred to 95% alcohol, where they were left over night, being stored after 
this time in 70% alcohol. The preparations were made after a few days according 
to the squash technique used for pachytene chromosomes of rye (LimA-DE-F R14, 
1948 and 1952b). After staining in iron-aceto-carmine and dehydrating in the 
usual way, the material was mounted in Canada balsam. This was the procedure 
used in the study of the second division of meiosis. When the material was used 
for pachytene studies it was worked out in the same way with the exception that, 
in this case, no previous fixation in acetic-alcohol was made. The buds were removed 
from the inflorescence, and an anther was immediately placed in a drop of iron- 
aceto-carmine. For the study of mitosis, root tips of well growing plants were 
treated with a 0.003 mol/l solution of oxyquinoline during six hours according 
to the technique of Ts10 and Levan (1950). The root tips were fixed and stained 
with aceto-orcein, and after squashing, the slides were made permanent in the 
same way as the other preparations. I am indebted to Dr. S. Bosr for making 
the preparations of root tip mitosis. 


III. Observations. 
1. Structure of the chromosomes at middle prophase II. 

The prophase of the second division of meiosis is a relatively long 
and distinct stage in Agapanthus umbellatus. At interphase the chromo- 
somes are not fully individualized, and pro-chromosomes may be observed 
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in the nucleus. Prophase II starts when the chromosomes appear 
individualized, and the pro-chromosomes resolve themselves into 
deeply stained regions on hoth sides of the kinetochore in every 
chromosome of the complement. 

Three stages can be distinguished within prophase II: 1. early 
prophase II when the chromosomes appear individualized but are still 





Fig. 1. Agapanthus umbellatus. Camera lucida drawing of the fifteen chromosomes of a 
single nucleus at middle prophase IT. x 2000. 


too long and their structure is not yet very distinct, 2. middle prophase II 
when the chromomere structure and the differential staining of the arms 
are most distinct (Figs.1 and 2) and 3. late prophase II when the 
chromosomes become rather deeply stained and contracted (Figs. 12—14 
and Figs. 24—29). It should be noticed that the chromomere structure 
observed at middle prophase IT is not so distinct as that seen at pachytene. 


In the nucleus, at middle prophase II, represented in Figs. 1 and 2, 
all the fifteen chromosomes (2n = 30) could be followed in all their 
length, and their structure was particularly clear. Nearly all these 
chromosomes have arms of unequal size. In addition, the smallest 
chromosome has less than half the length of the longest one. Such 
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a range of arm length and chromosome length makes this material 
especially valuable for the study of the variation of the gradients in 
relation to differences in arm and chromosome size. 

Owing to this feature of the Agapanthus chromosomes it is also 
possible to identify with certainty, at prophase II, which part of a 
chromosome belongs to one chromatid and which part belongs to the 
other chromatid. One short arm with one long arm make part of a 
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Fig. 2. Photomicrograph of the nucleus drawn in Fig.1. 2000. 


chromatid, and the other short arm and long arm make part of the 
other chromatid. At the beginning of anaphase II the chromosome 
will divide into two daughter chromosomes, through a plane which 
passes between both short arms and both long arms. 

It may be seen in chromosome 15 (Fig. 1) that one of the chromatids 
is made up of the short arm, situated at 12 o’clock, the longitudinal half 
of the kinetochore (the kinetochore is the weakly stained region found 
between the short and the long arms) and the long arm at 3 o’clock. The 
other chromatid is made up of the other short arm, situated at 9 o’clock, 
the other longitudinal half of the kinetochore, and the other lorg arm 
at 7 o’clock. In this same chromosome the distal, median and part of the 
proximal regions of the short and long.arms of one chromatid are widely 
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separated from those of the other chromatid, but the most proximal] regions 
of the short and long arms of the two chromatids are in such close contact 
that the short arms of the two different chromatids appear as a single 
unit; as do also the long arms of the two different chromatids. The two 
chromatids of each chromosome are in close contact not only at their 
kinetochores but also at the most proximal regions of their arms. This 
same phenomenon can be easily observed in the other fourteen chromo- 
somes of the complement. It can be seen later, at pro-metaphase, 
that the kinetochore is already divided at this stage (the two longitudinal 
halves of the kinetochore being separated from each other), and that 
the region of the chromosome which keeps the two sister chromatids 
in close association until the beginning of anaphase II is the most 
proximal region of the arms and not the kinetochore. This phenomenon 
was treated separately in another paper (LimA-DE-Faris, 1953). 

At middle prophase II the kinetochore of each chromosome is a 
weakly stained region where no chromomeres can be seen (Figs. 1 and 2). 
A search for such chromomeres in many other cells did not reveal the 
existence of any discontinuous structure at the kinetochore. 

Each arm of each chromatid is deeply stained in the vicinity of the 
kinetochore. This stainability of the arms decreases gradually towards 
the ends. The analysis of the nucleus represented in Figs.1 and 2 
completed by the study of many other nuclei (see also Figs. 9—11 
and 18—23) revealed that there is, in the chromosome arms of Aga- 
panthus umbellatus, a gradual decrease in chromomere size and in the 
stainability of the fibrillae. As can also be seen from Figs. 1 and 2, 
these gradients in chromomere size and stainability of the fibrillae 
do not follow the same course in all chromosomes and in ali arms. 
To study best these phenomena a map of each chromosome was made 
(Fig. 3). 

2. The construction of the chromosome maps. 

The fifteen maps (Fig. 3) were constructed following the same procedure as 
was used in the construction of the pachytene maps of rye (Lima-DE-F art, 1952b). 
Although the decrease in stainability that takes place in the arms is a gradual one, 
it is possible to divide each chromosome arm in three main regions according to 
the degree in stainability of these regions. The presence of the chromomere pairs 
helps to emphasize this slight discontinuity in the stainability of the fibrilla pairs. 
In this way each chromosome was divided into seven divisions (chromosomes I 
and 2 excepted): the weakly stained distal region of the left arm (A), a region 
of average stainability (B), a proximal deeply stained region (C), the kinetochore, 
a proximal deeply stained region of the right arm (D), again a region of average 
stainability (Z), and again a weakly stained distal region (F). In drawing the maps 
the chromatid was choosen which exhibited the clearest structure of the two chro- 
matids of each chromosome. The method of drawing a segment corresponding to the 
average of both chromatids of each chromosome was not used, because such a pro- 
cedure would only increase the number of errors unavoidable in such a kind of work. 
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A map of each chromosome 
type was drawn by first measuring, 
with the help of a map measurer, 
the camera lucida drawings of each 
chromosome, and within each arm 
the length of the three different 
regions. Owing to the squash tech- 
nique employed the chromosomes 
lie practically in a single plane 
(Fig. 2). For this reason a camera 
lucida drawing of the chromosome 
permits an accurate measurement 
of the chromosome length. The 
length given by the map measurer 
was marked on the paper and this 
space filled in with the chromo- 
meres. The distance between the 
chromomeres, their number and 
size, as well as the stainability and 
thickness of the fibrillae were care- 
fully checked. The length of the 
different regions of the fifteen 
chromosomes of Agapanthus are 
found in Table 1. 


Whereas at pachytene two 
chromosomes are paired and one 
studies the chromomeres and fi- 
brillae of chromosomes which have 
come together, here, at prophase IT, 
the chromomeres and fibrillae be- 
long to a half-chromatid which 
has not yet separated from its 
other half-chromatid. As the term 
fibrilla has a strictly morphologi- 
cal significance (cf. Lima-DE-FR1A, 
1952b) and as it is not possible to 
delimit on the inner part of each 
chromatid the zone of separation 
between the fibrillae belonging to 
one or the other half-chromatid, 
the thicknes of a given fibrilla is 
considered to be the half of the 
thickness of the chromatid at that 
region. 

The smallest arm of each chro- 
mosome was choosen as left arm, 
and the fifteen chromosomes were 
disposed in Fig. 3 in increasing 
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Fig. 3. Reference maps of the fifteen chromo- 

somes of Agapanthus umbellatus at middie pro- 

phase II. Only one of the chromatids of each 
chromosome is represented. x 2250. 


order of length of their left arms. The kinetochores of all the chromosomes were 
placed on the same vertical line. These maps give information about the karyotype 
of Agapanthus umbellatus, but should not be understood as representing the exact 


idiogram of the species, owing to the fact that they are based on measurements 
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Table 1. Length of the different regions of the arms of the 15 chromosomes of Aga- 
panthus umbellatus drawn in Fig. 1. For the correspondence of the different regions 
with the chromosome body see Fig.3. Hach unit corresponds to 0.4 micra. 


Chromosome number 








12 3 45 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 











Chromosome | C+B+A 9 10 11 11 12 13 14 14 (18) 18 19 19 19 
regions of C+B 6 8 6 569 7 8 5 6 11 10101010 
left arm C $556 23° B38 2.8. WO Aa 8 

Chromosome D 566 44 6°6@ 6°83 4 "T3077 96 
regions of D+E 1213 9 810131812 916 15 22 13 24 24 
right arm D+E+F | 17 22 19 17 21 24 26 21 14 28 (22) 34 20 36 36 


The two values between brackets are uncertain owing to the abnormal distension 
of certain parts of the chromatids of this chromosome. 


made in a single nucleus. The maps were made to permit a better analysis of the 
gradient phenomenon, and for this purpose they are quite useful because they 
were completed by a careful checking of the same phenomenon in many other 
cells (Figs. 9—11 and 18—23). 


3. Analysis of the gradients at middle prophase II. 

An inspection of the fifteen chromosome maps (Fig. 3) reveals the 
following features: 

1. There is a gradient in chromomere size in each arm. In each 
chromosome of the complement the chromomeres are large on both 
sides of the kinetochore and become gradually smaller towards the ends. 

2. There is a gradient in the stainability of the fibrilla pairs. These 
are deeply stained on both sides of the kinetochore and gradually 
become weakly stained towards the ends in each chromosome of the 
complement. 

3. The fibrilla pairs decrease in thickness as they approach the 
chromosome ends, but at this stage this decrease does not follow a gra- 
dient. This decrease is very slight in the largest part of the arm (see 
for instance chromosomes 11 and 15 divisions A, B and C, and chromo- 
some 14 divisions D, E and F) and at the arm ends becomes quite abrupt 
(see for instance chromosomes 2—6 division F, and chromosome 13 
divisions A and F). At pachytene (see below) this decrease in thickness 
of the fibrilla pairs is very marked and distinctly follows a gradient. 
This means that.at middle prophase II the fibrilla pairs keep a thickness 
that does not vary proportionately to their decrease in stainability. 

4. The two gradients follow each other closely. The largest chromo- 
meres are found in the region where the deeply stained fibrillae are 
present, the chromomeres of average size accompany the fibrillae of 
average stainability, and the smallest chromomeres are wundteath by. the 
most weakly stained fibrillae of the arms. 





7 
2 





PS Ce 


Chromosome gradient and chromosome field in Agapanthus. . 337 


5. The fibrilla pairs that are found both at the kinetochores and at 
the ends have the same degree of stainability, and are the most weakly 
stained of the complement. Moreover, in these two regions the fibrilla 
pairs are particularly thin, although thinner in the case of the ends. 

6. Chromosome 12 is the nucleolar chromosome. The nucleolus is 
attached at this chromosome between the first and second chromomere 
pair of division C, and the fibrilla pair that unites these two chromomere 
pairs was found to be particularly thin in most cells. 


4. The variation of the gradients at middle prophase II. 


The analysis of the chromosome maps (Fig. 3) reveals further that 
the gradients just described vary from arm to arm in a definite manner. 

1. The two gradients originate in all the fifteen chromosomes on both 
sides of the kinetochore. 

2. A comparison between arms of different sizes shows that the 
chromomere size and the stainability of the fibrillae decrease much 
more slowly in long arms than in short arms. This phenomenon can 
be observed by comparing for instance the right arms of chromosomes 14 
and 15 (divisions D, E and F) with the right arm of chromosome 13 
(divisions D, E and F) or the left arm of chromosome 10 (divisions A, 
B and C). 

3. There is not only a slower rate of decrease in chromomere size and 
stainability of the fibrillae in the longer arms but this decrease is adapted 
to the distance at which the ends of the chromosomes are found from 
the kinetochores. The variation of the distribution of the two gradients 
is such that the decrease in chromomere size and stainability of the 
fibrillae does not finish in the middle of the arms or elsewhere, being 
followed after by an irregular pattern, but instead the gradients just 
finish at the chromosome ends whether the arms be short or long. 

4. In twenty-eight of the thirty arms of the chromosome comple- 
ment the two gradients can be seen to finish at the ends because, instead 
of the gradients reaching the ends in the form of chromomeres of average 
size and fibrillae of average stainability, the chromomeres found at 
the ends are chromomeres of the smallest possible size — chromomeres 
that are near the limit of microscopical resolution — and the fibrillae 
are also near the limit of stainability. Should the fibrillae have a still 
weaker stainability and the chromomeres be smaller, they would become 
invisible or nearly invisible. 

5. In two. of the arms, which are the smallest of the complement, 
there is a deviation from this pattern. In the two left arms of chromo- 
somes 1 and 2 (divisions B and C) the decrease in chromomere size 
and stainability of the fibrillae is not sufficiently abrupt to finish at 
the end of the arms in chromomeres of the smallest possible size and 
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in fibrillae of the weakest stainability. These nuances are difficult to 
represent in india ink drawings but it may be seen in Fig. 3 that the 
ends of the left arms of chromosomes 1 and 2 (division B) are more 
deeply stained and have slightly larger chromomeres than the ends of 
the other arms (divisions A and F). Two other such arms are found 
in Figs. 9 and 18. The chromomere size and the stainability of these 
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Fig. 4a. Agapanth bellatus, middle prophase II. Graphic representation of the length 
of the different arm regions (from the data found in Table 1). Legend: open circles = limits 
of the deeply stained regions; triangles = limits of the regions with average stainability ; 
limits of the arms = limits of the weakly stained regions. Each unit corresponds 
to 0.4 micra. For further explanation see text. 





regions is intermediate between that of the distal regions (divisions A 
and F) and that of the median regions (divisions B and E), approaching 
more that of the median regions. For this reason these terminal divisions 
of the left arms of chromosomes 1 and 2 were designated by the letter B. 
In this and other nuclei this phenomenon was only observed in the 
very short arms of the chromosome complement. 


6. The nucleolar organizing region (chromosome 12), that is just 
situated at the side of the kinetochore, does not seem to interfere with 
the gradients except that the fibrilla pair which makes part of this region 
is particularly thin in this and other nuclei. In the left arm of this 
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chromosome (divisions A, B and C) the gradients follow the same course 
‘found in other arms of similar length. 


7. When the length of the arm increases, the adjustment of the 
gradients to the longer distance between the kinetochore and the arm 
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Fig. 4b. -Agapanthus umbellatus,.middle prophase II. Graphic representation of the data 
Legend: point of origin of the spirals = most proximal part of each 
arm; large dots (inner spiral) = limits of the deeply stained regions; crosses = limits of 
the regions with average stainability; large dots (outer spiral) = limits of weakly stained 
regions and of arms; small circle = nucleolar organizing region (arm 12 A). The increase 
of the distance of the ends from the kinetochores is accompanied by a corresponding 
increase of the three arm regions. As a result the same type of pattern is maintained 


irrespective of arm length (the two smallest arms excepted). 

end results in an elongation of the three main regions of each arm. 
Fig. 4a was constructed by disposing along the horizontal axis the 
thirty chromosome arms of Agapanthus umbellatus according to their 
length (Table 1). From this arrangement it results that their extremities 
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become disposed along a straight line which passes through the origin 
and has an inclination of forty-five degrees. In the case where more 
than one arm had the same length only the average of the length values 
of the different regions was represented in the diagram. This is the 
case for arms with a length of 11, 17, 18, 21, 22 and 36 units (mean 
of two arms) and with a length of 14 and 19 units (mean of three and 
four arms respectively). It may be seen from Fig.4a that: 1. the 
limits of the regions with average stainability have a marked tendency 
to distribute themselves along a common line, 2. the limits of the deeply 
stained regions have also a marked tendency to distribute themselves 
along a common line, 3. the inclination of these two lines is such that 
the incraese in arm length is accompanied by a corresponding increase 
in the length of the three arm regions (the two shortest arms excepted), 
4. these two lines do not seem to pass through the origin owing to the 
fact that in the two shortest arms there is not a differentiation into three 
regions and there is not a corresponding decrease in the length of the 
arm regions. Fig.4b is also a graphic representation of the thirty 
chromosome arms based on the data assembled in Table 1. The thirty 
arms were disposed in a spiral according to their increasing length, 
the most proximal part of each arm being located at the point of origin 
_or pole of the spiral. Large dots (inner spiral) represent the limits of the 
deeply stained regions (divisions C and D), and crosses represent the 
limits of the regions with average stainability (divisions B and E). 
‘ The disposition in spiral has only the advantage of showing in a very 
clear form the way in which the increase of the distance of the ends 
from the kinetochores is related to the increase of the length of the 
three different arm regions. It can be seen from the graph that the 
disposition of the arms in a spiral is followed by a similar disposition 
of the deeply stained regions and the regions of the arms with average 
stainability. This means that the length of the deeply stained regions, 
of the regions with average stainability and of the weakly stained 
regions bears a definite relation to the distance between the kinetochores 
and the ends. The rate of increase in the length of these regions with 
increasing distance of the ends from the kinetochores is, however, 
not the same in the three types of regions. The ratio between the 
three different regions of the two longest arms 14 DEF and 15 DEF 
and the corresponding regions of the two short arms 3 ABC and 
4 ABC (1 BCand 2 BC being excluded owing to the lack of different- 
iation into three regions) is 2.6 for the deeply stained regions, 5.8 for 
the regions with average stainability and 3.0 for the weakly stained 
regions of the arms (data extracted from Table 1). Thus, when the 
distance hetween the kinetochores and the ends increases, the deeply 
stained regions are those that increase less in length. The weakly 












Chromosome gradient and chromosome field in Agapanthus. 341 


stained regions increase slightly more in length than the deeply stained 
ones but the regions with average stainability increase nearly twice 
as much as the two other types of region. 


5. Analysis of the gradients at pachytene. 
The chromosomes of Agapanthus umbellatus exhibit at pachytene 


three gradients (Figs. 5—7 and cf. also the Figs. of Bettine, 1928b 
and DaRLIneToN, 1933). 
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Figs. 5—7. Agapanihus umbellatus. Camera lucida drawings of three chromosomes at 

pachytene. Fig.5. Nucleolar chromosome. — Figs.6 and 7. Two other chromosomes 

of the complement. The kinetochores are indicated by an arrow. The letters refer to 

regions of the same type as those marked in Fig. 3. x 2250. See also the Figs. of BELLING, 
1928b and DARLINGTON, 1933. 


1. There is a gradient in chromomere size. The chromomere pairs 
are large on both sides of the kinetochore and become gradually smaller 
towards the ends. At the very ends one or two chromomere pairs become 
suddenly of larger size (Fig. 5 end of left and right arms, Fig. 6 end 
of region A, and Fig.7 end of region F). 

2. There is a gradient in stainability of the fibrilla pairs. The fibrilla 
pairs are deeply stained on both sides of the kinetochore and gradually 

Chromosoma. Bd. 6. 24 
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become weakly stained towards the ends. At the same time, at rather 
regular intervals in the chromosome body, there appear fibrilla pairs 
that are more weakly stained than the adjacent ones. This is a pheno- 
menon, distinct from the general decrease in stainability of the fibrillae, 
which has already been studied in great detail in rye (Lima-DE-Faru, 
1952b section VI, 3). 

3. There is a gradient in the thickness of the fibrilla pairs. The fibrilla 
pairs are thick on both sides of the kinetochore and gradually become 
thinner towards the ends. This decrease in thickness of the fibrillae 
is independent of the decrease in chromomere size. From the pachytene 
analysis carried out in rye (Lima-pDE-Far1a, 1952b) it could be ascer- 
tained that the thickness of the fibrillae varies independently of the 
size of the chromomeres. In some of the ends of the pachytene chromo- 
somes of rye, the fibrilla pair that unites the large chromomere pair 
of the knob formation with the last small chromomere pair of the thin 
distal region is extremely thin in some cases, in other cases it has the 
average thickness or is quite thick (compare subdivisions 14 BC, 15 AB, 
22 AB, 29 AB, 35 BC with 7 BC, 8 AB, 36 AB, 43 AB in the chromo- 
some maps of Lima-DE-Faria, 1952b). 

4. These gradients are found in all the fifteen chromosomes of the 
complement. An inspection of many cells always showed the chromo- 
somes with the appearance just described. The chromosomes of Aga- 
panthus are difficult to identify at pachytene for two reasons: a) they 
do not possess conspicuous chromomere differentiations, such as knob 
formations, and b) there is a series of intermediate chromosome sizes 
between the smallest chromosomes and the largest ones. BELLING 
(1928b) pictured at pachytene a cell in which he could follow the whole 
chromosome complement of Agapanthus umbellatus, and in which the 
fifteen kinetochoric regions were easily distinguishable. The comparison 
of Fig. 3 of his paper with the analysis here carried out reveals that 
the three gradients originate on both sides of the kinetochore in all the 
fifteen chromosomes of the complement and arrange themselves along 
the arms in the way described here. 

‘5. The three gradients follow each other rather closely, as may be 
seen, for instance, in the long arm of the nucleolar chromosome (Fig. 5, 
DEF). The chromomeres found at the distal regions (the last or two 
last pairs excepted) are so small that they are near the limit of micro- 
scopical resolution. The stainability of the fibrillae is, too, very weak 
in these regions. The fibrillae are rather thin in the distal region but 
they have not, however, reached their extreme degree of thinness. Thus, 
the gradients in chromomere size and stainability follow each other 
closely. The gradient in fibrilla thickness follows the first two gradients 
closely but not in so strictly proportional a manner. 
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6. The variation of the gradients at pachytene. 

1. A comparison between arms of different sizes shows that in long 
arms the rate of decrease in chromomere size, stainability and thickness 
of the fibrillae is much slower than in short arms. Compare for instance 
the long and the short arms of the nucleolar chromosome (Fig. 5). 


2. As at middle prophase II, there is not only a slower rate of de- 
crease of these three entities in long arms than in short arms, but this 
rate of decrease is adapted to the distance at which the ends are found 
from the kinetochores. At pachytene, also, the gradients do not finish 
in the middle of the arm or elsewhere, being followed after by an irregular 
chromomere size, or irregular stainability or thickness of the fibrillae, 
but instead the gradients just finish at the ends (in some arms the last 
or two last chromomeres excepted) irrespective of the arm length. 
At the distal regions of the arms the chromomeres are of the smallest 
possible size — chromomeres that are near the limit of microscopical 
resolution. The fibrillae have, too, a very weak stainability. If it were 
weaker they would become nearly, or quite invisible. As mentioned 
above, the thickness of the fibrillae is not, in these regions, just at its 
limit, but they are very thin. : 

3. At middle prophase II in the two smallest arms the decrease in 
stainability of the fibrillae and in chromomere size was not sufficiently 
abrupt to finish at the end of the arms in chromomeres of the smallest 
possible size and in fibrillae of the weakest stainability. Full information 
about the behaviour of the gradient in these particularly small arms 
could not be obtained at pachytene in the present study. However, 
in three species of Fritillaria (F. Eggeri, F. imperialis and F. verti- 
cillata) where at pachytene a similar gradient in chromomere size is 
present (although it has not been described as such) it can be seen in 
Figs. 7, 8 and 9 of DarLineTon’s paper (1935) that the very short arms 
of some of the chromosomes of these species exhibit the same phenomenon 
observed here at middle prophase II. Whereas in the long arms of the 
chromosomes of these species the decrease of chromomere size is adapted 
to the distance of the ends from the kinetochores, in the very short 
arms (which have in these three figures respectively 11, 5 and 3 large 
chromomere pairs) the chromomeres do not decrease abruptly in size 
but all keep approximately the same magnitude. — 


4, The nucleolar organizing region is the only region of the nucleolar 
chromosome (Fig. 5) where the gradients are disturbed. As the kineto- 
chore, this region appears composed of two weakly stained fibrilla 
pairs separated by a small chromomere pair. As at middle prophase IT, 
the gradients in the remaining part of the left arm are not disturbed 
by the presence of this region. 

24* 
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5. At pachytene, as at middle prophase II, when the length of the 


‘arm increases the adjustment of the gradients to the longer distance 


between the kinetochore and the ends results in an elongation of the 
three main regions of each arm. As an analysis of the whole complement 
of Agapanthus umbellatus was not carried out at pachytene in the 
present study, definite information about the variation of these regions 
cannot be given for this species. However, in rye, where an analysis 
of the whole chromosome complement was carried out at pachytene, 
there are data available on this phenomenon which are gathered in 
Table 2. A graphic representation of these data is found in Figs. 8a and b 
which were made in the same way as Figs. 4a and b. The following con- 
clusions can be drawn from Fig. 8a. 1. The limits of the regions with 
average stainability have a marked tendency to distribute themselves 
along a common line (a straight line was drawn only for the sake of 
simplicity). 2. The limits of the deeply stained regions have also a 
marked tendency to distribute themselves along a common line. 3. The 
inclination of these two lines is such that the increase in arm length is 
accompanied by a corresponding increase in the length of the three 
arm regions (the arm attached to the nucleolus excepted). 4. As in 
rye, very small arms are missing, it can not be easily decided whether 
these two lines pass through the origin or not, but the evidence from 
the pachytene chromosomes of Fritillaria suggests that — as at prophase 
II in Agapanthus — they most probably do not. 5. The ends of the arms 
are distributed along a line that by construction is a straight line and 
has an inclination of forty-five degrees. It can be seen that the knob 
formations — as they happen to have a distal position (the one at the 
nucleolar organizing region excepted) — are distributed along a line 
which apparently coincides with this one. As there are no very small 


Table 2. Length of the proximal deeply stained regions, of the median regions with 

average stainability and of the distal weakly stained regions (including the knob 

formations when these are present) in the 14 arms of the seven chromosomes of the 

normal complement of Secale cereale at pachytene. Data extracted from Table 4 
of the author’s paper (1952b). Hach unit corresponds to 0.4 micra. 

















Left arm Right arm 
Chro- Reference Reference 
pai 2 | Distal| Median ed Total | Bumber ar Median] Distal | po4,; | umber 
region region region region region | region 
I | 4] 25.2 36.0 26.7 | 88.0 6 40.2 | 49.7 | 30.0 | 120.0 13 
IIT | 6] 21.4 45.0 27.8 | 94.3 8 42.1 | 39.3 | 27.4 | 109.0 ll 
Ill | 5] 20.2 36.6 | 23.8 | 80.6 4 25.6 | 50.0 | 32.2 | 107.8 10 
IV | 6] 21.6 47.3 25.1 | 94.1 7 28.8 | 32.3 | 25.6 | 86.8 5 
V | 5] 23.0 | 10.2+8.0| 17.4 | 58.6 3 29.6 | 45.4 | 26.2 | 101.2 9 
VI | 4] 15.4 16.7 23.7 | 56.0 2 26.7 | 49.7 | 39.7 | 116.2 12 
VII | 3] 16.0 16.0 20.0 | 52.0 1 28.0 | 78.0 | 33.0 | 139.0 14 
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arms in rye, it cannot be decided whether the knob formation line will 
pass through the origin or not. Figs. 8b and 4b have a very striking 
similarity in what concerns the rate of increase of the three arm regions 
in relation to the increase in the distance of the ends from the kineto- 
chores. The ratio between the three different regions of the longest 
arm (14) and the shortest arm (1) is 1.4 for the deeply stained regions, 
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Fig. 8a. Secale cereale, pachytene. Length of the different arm regions and position of 

knob formations. Graphic representation of the data found in Table 2. Legend: open 

circles = limits of the deeply stained regions; triangles = limits of the regions with 

average stainability; limits of the arms = limits of weakly stained regions; solid circles 

= knob formations; large circle = nucleolar organizing region. Each unit corresponds 
to 0.4 micra. For further explanation see text.- 


4.8 for the median regions with average stainability and 2.0 for the 
weakly stained regions including the-knob formations when these are 
present (data extracted from Table 2). Thus, at pachytene, as at middle 
prophase II the deeply stained regions are those that increase less, 
whereas the regions with average stainability are those that increase 
most. Arm number three isthe left: arm of the nucleolar chromosome 
where the nucleolar organizing region is situated (in Fig. 8b represented 
by an open circle). It can’ be seen from the graph that this region 
apparently affects the behaviour of the gradient. The proximal region 
with large chromomeres andthe median region with medium size 
chromomeres are very reduced in length, the chromomeres attaining 
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the smallest size in the neighbourhood of the nucleolar organizing region 
and after that keeping an irregular size (cf. the map of chromosome V 
in Lama-pE-Faris, 1952b). A comparison with Fig. 4b shows that this 
is not the case in arm 12 A which bears the nucleolar organizing region 
in Agapanthus. 
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Fig. 8b. Secale cereale, pachytene. Graphic representation of the data found in Table 2. 
Legend: point of origin of the spirals = most proximal part of each arm; large dots 
(inner spiral) = limits of the deeply stained regions; crosses = limits of the regions with 
average stainability; large dots (outer spiral) = limits of weakly stained regions and of 
arms; open circle = nucleolar organizing region (arm 3). The increase of the distance 
of the ends from the kinetochores is accompanied by a corresponding increase of the 
three arm regions. As a result the same type of pattern is maintained irrespective of arm 
length (arm 3 excepted). 


7. Chromosome condensation between middle prophase II and metaphase II. 
As prophase II proceeds the condensation of the chromosomes 


increases, and finally the chromosomes assume the compact appearance 
. that is normally found at metaphase IT. 
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From Figs. 12—14 and 24—29 it may be seen that the condensation 
proceeds at late prophase II from the kinetochore towards the ends 
as it did at the preceding stage. The condensation process continues 
to depend apparently on the distance of the ends from the kinetochores, 
since the size of the deeply stained regions, of the regions with average 
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Figs. 9—17. Agapanth bellat Figs. 9—11. Middle prophase II. — Fig. 9. Chro- 
mosome with short and medium size arms. — Fig. 10. Chromosome with medium size 


and long arms. — Fig. 11. Chromosome with only long arms. — Figs. 12—17. Chromo- 
somes with arms of corresponding sizes at late prophase II (Figs. 12—14) and at pro- 
metaphase or metaphase II (Figs. 15—17). All camera lucida drawings. x 2250. 


stainability and weakly stained regions continues to be a function of 
the arm length. If one compares the two larger arms (Figs. 28 and 29) 
with the arm represented in Fig. 25 it may be seen that whereas the 
deeply stained region occupies only one fibrilla pair in this arm (con- 
sidering the two half-chromatids that constitute each chromatid), in 
the long arms it occupies two. The median region with average staining 
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intensity also extends over one fibrilla pair in the short arm whereas 
in the long arms it extends over three fibrilla pairs. The same holds 
true for the distal weakly stained region of[these same arms. In the 


18 24 30 


20 26 32 


21 27 33 
22 28 34 


23 29 35 
Figs. 18—35. Agapanthus umbellatus. Figs. 18—23. Series of chromosome arms repre- 
sentative of the different arm lengths found the chr of the complement 








at middle prophase II (only one chromatid is drawn). — Figs. 24—35. Arms of corre- 
sponding lengths at late prophase II (Figs. 24—-29) and at pro-metaphase or metaphase II 
(Figs. 30—35). All camera lucida drawings. 2250. 


shortest arms (Figs. 24 and 12) this proportionality does not hold, 
and as a consequence they become earlier more densely stained than 
the other arms. As a consequence the gradient disappears earlier in the 
short arms than in the long arms. From Fig. 14 which is at a slightly 
more advanced stage than the other prophase chromosomes here drawn, 
it may be seen that the ends of the arms are the last regions to become 
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Table 5. Length and the respective chromomere number es ten different arms of the 











pachytene chromosomes of Agapanthus umbellatus. Each length unit corresponds 
to 0.4 micra. 
Arms Total | Mean 
OS er ere ee 52 58 67 67 67 81 84 87 93 107 | 763 | 76.3 
Chromomere number. | 22 30 28 30 33 38 36 47 44 54 362 36.2 
ae; << wer. 2.4 19 2.4 2.2 2.0 2.12.3 1.9 2.1 2.0) — 2.1 
+0.06 











densely stained, whereas the proximal and median regions have already 
a rather similar intensity of staining. 

When pro-metaphase and metaphase II start, the chromosomes 
have become densely stained, the chromosome ends and the kineto- 
chores being the last regions to become deeply stained. At these stages 
the kinetochore is also rather deeply stained, although not so much 
as the ends (Figs. 15—17). At pro-metaphase and metaphase II some 
regions of the chromosomes—mostly the ends—show a slightly weaker 
stainability than the rest of the chromosome arms. Such differences 
are difficult to represent in the drawings but they may be seen in some 
of the chromosomes of Figs. 15—17 and 30—35. 


8. Chromomere number and chromomere distribution. 


Within Agapanthus umbellatus there is a variation in the number 
of chromomeres from stage to stage. BELLING (1928a) found the total 
chromomere number of the whole complement to be, at pachytene, 
1,600. At middle prophase II it was found here (Figs. 1 and 3) to be 
239 chromomeres. As different techniques (smear and squash) were 
used in the two cases the magnitude of the difference must be regarded 
with some reservation. The discrepancy in chromomere number is, 
however, so large that it must be considered to reveal an obvious dif- 
ference between the two stages. It may also be seen that the chromomere 
number at mid le prophase II was found to be about double that found 


Table 6. Length and the respective chromomere number of the arms of the seven 
Data extracted jrom tables 4 and 5 of the author’s paper (1952b). Each length unit 
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at late prophase II, the ratio of the two mean values for chromosome 
arms representative of the various lengths at these two stages being 
1.8 (Table 3). 

Ancther feature of the chromomere distribution is that, for a given 
stage, the average distance between the centres of two consecutive 
chromomeres is of an almost constant magnitude in every arm and 
every chromosome of the complement not only in Agapanthus um- 
bellatus but also in rye. In the case of pachytene the average distance 
between the centres of two consecutive chromomeres was calculated 
by dividing the arm length by the chromomere number minus one 
(Lima-DE-Faria, 1952b). At middle and late prophase II and at 
prophase of mitosis the last chromomere is not always terminal as is 
usually the case at pachytene; for this reason the ratio arm length: 
chromomere number is a more adequate method for these stages. 
For long chromosomes, such as pachytene chromosomes, the difference 
between the two methods is of no significance. The graph (Fig. 36) 
shows clearly the high constancy of the ratio, arm length to chromomere 
number. The constancy of the magnitude of the distance between the 
centres of two consecutive chromomeres at a given stage should also 
be checked by examining Figs. 1, 3, 5—7, 24—29, 37-44 and the 
chromosome maps of rye (Lima-DE-Faria, 1952b). It was found before 
in rye (Lima-pg-Faria, 1952b) that large chromomeres are closer to 
each other than small ones. This may also be the case in Agapanthus 
chromosomes, but middle prophase II which was here most extensively 
studied is not a suitable stage for such an analysis. It shiould also be 
emphasized that the difference found in rye was of a comparatively 
small magnitude. 

A comparison was made between the arm length and chromomere 
number values obtained at middle prophase II in Agapanthus and 
pachytene in rye, since a large number of data are available for these 
stages (Tables 4 and 6 and Fig. 36). The correlation coefficient within 
rye has the value 0.97 and within Agapanthus the value 0.94. The t 


chromosomes of the normal complement and the standard jragment of Secale cereale. 
corresponds to 0.4 micra. L. A. left arm, R. A. right arm, 8. f. standard fragment. 
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late prophase of mitosis (see Figs. 3/—44). Each length unit corresponds to 0.4 micra. 





Table 7. A. wmbellatus. Length and the respective chromomere number of short, medium size and long arms at late prophase II 








th. . 


4 ce «ne 
Chromomere number 


Len 
HOWO <-3. «es 


gth . . 


Chromosome len 








Table 8. A. wmbellatus, Length and the respective chromomere number of twenty different chromosomes of representative lengths at middle- 
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values are respectively 40.4 
and 17.1 with a P< 0.001 
in both cases. Both corre- 
lation coefficients are very 
close to the maximum 
value 1.00 (BoNNIER and 
Trpin, 1940). This means 
that the pairs of variates 
are very closely distributed 
along the regression lines. 
The regression coefficients 
within species in rye and 
Agapanthus are respectively 
0.45 and 0.40, which means 
that to an increase in a 
little more than two length 
units (that is 0.8 micra) 
there is a corresponding 
average increase of one 
chromomere in both rye 
and Agapanthus. This also 
means that the average 
distance between the cen- 
tres of two consecutive 
chromomeres was found to 
be circa one micron in both 
cases}. 

Subsequent evidence 
pertaining to the variation 
of the chromomere number 
from stage to stage is fur- 
nished by Fig. 36 and Ta- 
bles 4—8. In four different 
stages of Agapanthus: pa- 
chytene, middle and late 
prophase ITI of meiosis, and 
prophase of mitosis, the 
mean of the ratio between 
arm or chromosome length 
and chromomere number is 


1 I am indebted to Dr. A. 
Haasera for a discussion of 
these results. 
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of a similar magnitude. The values of this average ratio were found to 
be for these stages respectively 2.1, 2.4, 2.9 and 2.7 (Tables 5, 4, 7 and 8). 
All the variate pairs of these stages lie distributed along a common 





80 

70+ * 

60 4 ‘ 

50}- 

Yr a a 
4 

a gar °s 

20} * tl 


a oo 
10 wi > © 
° 


! | 4 J { 1 1 U é 1 i 1 i 
0 0 2 3 ¥O 530 60 TO 8% 9 WO 1b %O 1 WO 150 
Arm length 


Fig. 36. The relationship between arm length and chromomere number at middle prophase 

of the first and second divisions of meiosis. Legend: open circles = middle prophase II, 

Agapanthus; shaded triangles = pachytene, Agapanthus; unshaded triangles = pachytene, 

rye. Data extracted from Tables 4, 5 and 6 (the original data). Each length unit corresponds 
to 0.4 micra. 
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Figs. 37—44. Agapanthus umbellatus. Camera lucida drawings of chromosomes of represen- 
tative lengths at middle-late prophase of mitosis. x 2250. Figs. 37—44 correspond 
respectively to numbers 2, 4, 6, 7, 11, 17, 14 and 19 in Table 8. 


straight line as in Fig. 36. This means that a clear linear relationship 
exists between arm length and chromomere number. Hence, the varia- 
tion in arm length exhibited at different stages by the different chromo- 
somes of the same complement implies a variation of the chromomere 
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number of the same arms. It should be noticed that the use of slightly 
different techniques does not seem to alter the value of this ratio. 
It may be, however, that a very different technique such as sections or 
smears may give different results. Nevertheless, it is obvious that for 
making a comparison between the different stages similar techniques 
should be used as was done here, where squashes were employed in all 
four cases. 
IV. The chromosome gradient. 
1. The occurrence of the gradients. 


In Agapanthus umbeilatus at middle prophase II two gradients are 
present: one in chromomere size, another in stainability of the fibrillae. 
At pachytene, besides these two, one more gradient, in fibrilla thickness, 
can be observed. At prophase of mitosis there is also a gradient in the 
stainability of the fibrillae. The arms are deeply stained on both sides 
of the kinetochore and become weakly stained towards the ends 
(Figs. 37—44). The chromosome structure is not, at this stage, so 
distinct as at middle prophase II. For this reason it is not possible to 
refer with certainty to the presence of a gradient in chromomere size. 

In Secale cereale, at pachytene, there are also three gradients of the 
same type as those found at pachytene in Agapanthus, as can be seen 
by an analysis of the chromosome maps of this plant (Lima-pDE-Faria, 
1952b). The decrease in stainability of the fibrillae is not easily observed 
in the chromosome maps but can be seen quite well in the camera lucida 
drawings. In rye, the chromomere size, which starts decreasing gradually 
on both sides of the kinetochore, increases abruptly in twelve of the 
fourteen chromosome ends of the normal complement. This sudden 
increase in chromomere size results in the building of knob formations 
or seriations of small and large chromomeres. Of the knob formations 
(among A and B chromosomes) situated at the distal regions, nine 
have the smallest chromomeres at their ends while only two knob forma- 
tions end in their larger chromomeres. In this particular feature the 
majority of the knob formations seems to follow the general structural 
plan of the chromosome—decreasing in chromomere size towards the 
ends. At pachytene in Agapanthus, there is also a sudden increase 
in chromomere size at the ends, one or two pairs of chromomeres of 
large or average size being present at some arm ends. These seriations 
show also, as in rye, a tendency to have a coned shape and to have their 
smallest chromomeres at the most distal point of the chromosome. 
This indicates the formation of a small secondary gradient. 

Similar gradients to those described in Agapanthus and Secale are 
present at pachytene in other plant species such as Kniphofia aloides, 


Fritillaria (several species), Zea mays, Solanum lycopersicum, Gazania- 


rigens, Passiflora sp., etc. This phenomenon is thus present in the 
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Liliaceae, Gramineae, Solanaceae, Conpositae, Passifloraceae, representing 
both Monocotyledons and Dicotyledons. I have already evidence sug- 
gesting that this phenomenon may also be observed in a much larger 
number of species and families. It is undoubtedly a very widespread 
phenomenon without necessarily being universal. In certain species 
of Lilium and Sorghum as well as in animals the gradients are not 
easily observed. This does not exclude, however, the possibility that 
the phenomenon responsible for the formation of the gradients is present 
in these organisms. 

The existence of such gradients has been overlooked by the maize 
workers as well as by Brown (1949), Barton (1950) and GorrscHaLK 
(1951), who recently made extensive studies on the structure of pachytene 
chromosomes of tomato. This was most probably due to the fact that 
these authors did not carry out a detailed chromomere analysis of the 
whole chromosome complement of these species, and also because in 
tomato the transition between large and small chromomeres seems to 
be more abrupt than in rye or Agapanthus. BELiine (1928b) referred 
to the presence of the gradients in Agapanthus as ,,thickenings“ of the 
arms and DaRLINneTON (1937) as regions showing ,,uniform precocity“. 


2. Definition of chromosome gradient. 

The term gradient has been used before by LoNGLEy (1939 and 1941) 
in connection with the particular distribution of knob formations in 
maize and teosinte chromosomes, and by v. UsiscnH (1951) referring 
to a condition of the chromosome deduced on theoretical grounds. As 
the term has been used before with a rather vague meaning it seems 
desirable to define it for the sake of clarity. 

From the structural analysis carried out in Agapanthus and Secale 
it becomes clear that the gradient is a strictly morphological concept. 
The term gradient refers to the gradual decrease in chromomere size, 
stainability and thickness of the fibrillae observed at the prophase of 
the first and second divisions of meiosis and at the prophase of mitosis. 
In more general terms the expression chromosome gradient stands for 
the gradual decrease (or increase) in the properties of the chromosome 
constituents observed in definite regions of the chromosome body. It 
refers to a system of order observed within the chromosome body and 
does not comprise any other implications that may be or are neces- 
sarily connected with the gradient concept. 


V. The chromosome field. 

Of more significance than the gradients themselves is the observed 
fact that they exhibit a variation of a defined form. This variation 
bears definite relations to specific regions of the chromosome body. 
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The data gathered in rye at pachytene (Lima-DE-Fari, 1952b), 
enlarged by the information obtained here in Agapanthus at this same 
stage and at middle prophase II, furnish the following evidence of such 
a variation. 

1. The function of the various chromosome regions. 

Kinetochores.—As pointed out before (Lima-pDE-Faris, 1952a) three 
sources of evidence reveal that the formation of the gradients depends 
primarily on the properties of the kinetochore rather than on the pro- 
perties of the chromosome arms that exhibit them. 

a) The formation of the gradients is independent of the particular 
genetic constitution of the arms of the chromosomes that carry them. 
The gradients are exhibited in rye as well as in Agapanthus by every 
chromosome of the normal complement of the species and for this 
reason cannot easily be considered to depend for their formation on 
the particular genetic constitution of the arms of each chromosome. 
This does not mean that the genetic constitution of each arm of these 
species may not favour the appearance or expression of the gradients. 
DaRxineTon (1937) had already pointed out that such a differentiation 
, must be due to the position of the precocious parts in relation to the 
centromere“, and Herrz (1932) has since a long time called the attention 
to the distribution of heterochromatic regions at corresponding places 
in non homologous somatic chromosomes; a phenomenon called by him 
,aquilokale Heterochromatie“. 

b) The gradients are not only independent of the particular genetic 
constitution of the arms of the chromosome carrying them, but are also 
a phenomenon independent of the particular genetic constitution of 
the species carrying them, because similar gradients are found in the 
chromosomes of such unrelated species as Secale cereale, Agapanthus 
umbellatus, Solanum lycopersicum, Gazania rigens and others. This, 
again, does not mean that the genetic constitution of these species 
may not favour the appearance or the expression of the gradients. 

c) Instead, there is a feature common to all the arms of each species 
and to the chromosomes of the different species. All the gradients 
observed originate on both sides of the kinetochore in every chromosome 
of rye at pachytene, and in every chromosome of Agapanthus at both 
pachytene and middle prophase II. The same is true for other species. 
Chromosome ends.—Whereas the kinetochore appears to be primarily 
responsible for the formation of the gradients, the chromosome ends 
appear to be the regions primarily responsible for the variation of their 
shape. Four sources of evidence reveal that the rate of decrease in the 
properties of the various constituents of the gradients bears a definite 
relation to the position of the ends. 





Chromosome gradient and chromosome field in Agapanthus. 357 


a) The observed gradients finish at the arm ends and not in the middle 
of the arms or elsewhere, irrespective of arm length, in twenty-eight 
of the thirty arms of Agapanthus umbellatus at middle prophase II, 
and in thirteen of the fourteen arms of Secale cereale at pachytene. 
Arms with a deviating pattern are 1 B and 2 B in Fig. 4b, and arm 3 
in Fig. 8b (see below). 

b) The lengths of the deeply stained regions, the regions of average 
stainability and the weakly stained regions (including the knob forma- 
tions when these are present) bear a definite relation to the distance 
between the kinetochores and the ends. Figs. 4a, 4b, 8a and 8b clearly 
demonstrate the relationship between the increase in length of these 
regions and the increase in distance of the ends from the kinetochores. 
Arms with a deviating pattern are the same as mentioned above. 

c) The deviating pattern of these arms helps us to understand better 
this phenomenon. When the length of the arm approaches its smallest 
magnitude (3—4 chromomere pairs at middle prophase II or 3—11 
chromomere pairs at pachytene) both in Agapanthus (arms 1 B and 
2B of Figs.3 and 4b) and Fritillaria (see above), the size of the 
chromomeres does not decrease so quickly or they just keep a rather 
uniform size. This means that the arm length by itself cannot be supposed 
to be primarily responsible for the variation in shape of the gradients. 
Such a result reinforces the previous evidence which strongly suggests 
that the distance at which the ends are found from the kinetochores 
is the controlling factor of such a variation. Ends that are too close to 
the kinetochore would lack the necessary independence to affect the 
shape of the gradients to the same extent as when they are situated at 
longer distances. 

d) It could be supposed that the variation in the shape of the gradients 
is attributable solely to the variation in the potentiality of the kineto- 
chore from chromosome to chromosome. It can be seen, however, 
that such a supposition is inconsistent with the fact that within the same 
chromosome, in the case of chromosomes with arms of different lengths, 
the gradients vary quite differently on both sides of the kinetochore 
(Fig. 3, see for instance chromosomes 5, 10, 14, 15). 

Knob formations and adjacent regions—In Agapanthus umbellatus 
there are no knob formations at prophase II and at pachytene there 
were only found conspicuous seriations constituted by one or two 
chromomere pairs at the ends of some arms. In rye, most knob formations 
are also found at the chromosome ends. Hence, in these cases it is very 
difficult to separate the role that a knob formation may play in affecting 
the gradients from that of the chromosome end in which it is situated. 
There is, however, in rye a knob formation situated in the middle 
of the left arm of chromosome V (Figs. 8a and b, arm 3), and knob 
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formations in maize have also sub-median or sub-terminal positions 
(cf. RHoapss, 1950). 

The comparison of the left arm of chromosome V of rye with any 
arm of the same length, as, for instance, the left arm of chromosome VI, 
shows that although these two arms have approximately the same length, 
the rate of decrease in the properties of the constituents of the gradients 
is quite different in the left arm of chromosome V from that in the 
left arm of chromosome VI (Lima-pDE-Faris, 1952b). An inspection 
of the gradients of the left arm of chromosome V shows that the existence 
of the intercalary knob formation and its adjacent weakly stained 
regions—belonging to the nucleolar organizing region—is the apparent 
determining factor of the abrupt decrease in the properties of the 
constituents of the gradients in this arm. 

The appearance of the gradients in this region of the left arm of 
chromosome V furnishes clear evidence that other regions than the ends 
apparently affect the shape of the gradients; it does not reveal, however, 
whether it is the knob formation or its adjacent weakly stained regions 
which play the primary role in this process. 

Information about such a distinction is furnished by the works of 
LoneLey (1939 and 1941). LoneLey found that there is at pachytene 
of both maize and teosinte a region in each chromosome arm where 
the building of knob formations is favoured, the frequency of occurrence 
of a knob formation depending upon its proximity to this most favourable 
position. Hence, the building of knob formations apparently depends 
on the activity of a building zone in the chromosome body which appears 
to be a weakly stained region. The fact that knob formations in rye 
have a tendency to exhibit a coned shape (as in Agapanthus the terminal 
seriations do)—which indicates the formation of a small secondary 
gradient—is also an indication that the building of knob formations 
in rye is apparently dependent on the activity of these adjacent weakly 
stained regions. The evidence available at present thus suggests that 
the weakly stained regions accompanying the knob formations may 
play a role at least as important as the knob formations, but the relative 
importance of these two regions cannot yet be decided. 

Recurrent seriations—In rye (Lima-p8-Faria, 1952b), the general 
decrease in chromomere size and stainability of the fibrillae that takes 
place between both sides of the kinetochore and the ends (excluding 
the knob formations) is not even. It is interrupted at rather regular 
intervals by a type of seriation constituted, in most cases, by a fibrilla 
pair more weakly stained than the adjacent ones, accompanied on one 
or both sides by a chromomere pair of larger size than the adjacent 
ones. These seriations constitute natural landmarks in the chromosome 
body which divide the chromosome arms into segments of approxi- 
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mately the same length. They §& 
represent regions of the chro- 3 
mosome where the gradients = 
are locaily disturbed, without *# 
interfering with their general 
distribution along the arms. ¢ 

Chromomeres.—The obser- | 
vations described above re- ¢ 
veal: 1. that the chromomere & 
number of the same chromo- 
somes varies within Agapan- 
thus umbellatus from stage to 
stage, 2. that the chromomere 
pairs dispose themselves along 
the chromosome at distances 
that are of similar magnitude 
at the different stages, and 


3. that the pattern of the | 
% 


(top), 


may be seen at the 


ype of pattern 
Fig. 47 from Fig. 37. 





ponding length at pachytene 


chromosomes is of the same 
fundamental type at different 
stages (Figs. 45—47). It could 
be supposed that this reduc- 
tion in the chromomere num- 
ber, from stage to stage, was 
the result of the simple ap- 
proximation and fusion of the 
preexisting chromomere pairs. 
The situation is, however, not 
so simple as that, since the 
distance between the chromo- 
mere pairs keeps most con- 
stant from stage to stage. 
The chromomere pairs that 
are seen at late prophase IT 
are larger and more deeply 
stained than those found at 
middle prophase II (compare 
the first and second columns 
of Figs. 18—29). Moreover, as 
the chromosome body is now 
on the whole more deeply 
stained and of a more diffuse aspect than at the previous stage, the smaller 
chromomeres that were present at middle prophase II may not now be so 
25* 


(bottom). The same fundamental t; 
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Figs. 45—47. Agapanthus umbellatus. Chromosomes with similar arm ratio and approximately corres 
three different stages. Fig. 45 redrawn from Fig. 7; Fig. 46 from Fig. 3 (No 14) and 


middle prophase II (middle) and middle-late prophase of mitosis 
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easily distinguishable. For this reason, of the chromomeres found at 
middle prophase only those that have continued to condense heavily can 


now be seen at late prophase II. These observations are most easily — 


interpreted by assuming that when, at a given stage, a region genetically 
able to produce a fibrilla or a chromomere comes—by means of the 
,Spiralization“ and ,,despiralization“ cycle—into a position favourable 
for the production of one of these formations, a fibrilla or a chromomere 
is thus formed. 

Subsequently the appearance of a chromomere as well as. that of 
a fibrilla is determined not only by its genetic constitution and nuclear 
environment but is also apparently dependent on its position within 
the chromosome, as already shown by Lima-pDE-Faria (1952a and b). 
The fact that the same fundamental type of chromosome pattern is 
found at the two prophases of meiosis and at the prophase of mitosis 
of Agapanthus (Figs. 45—47) and that the length of the chromosomes 
is not the same at these three stages, is evidence in full agreement with 
these previous observations and with the experimental data confirming 
such a result (see below). 

For their formation as well as for their appearance the chromomeres 
and the fibrillae are in part apparently dependent on their position 
within the chromosome body. At the same time the formation of a 
chromomere appears to interfere with the formation of another chro- 
momere in its close vicinity, since there is, as a rule, the formation of 
a fibrilla of a most constant length between two consecutive chromo- 
meres. 

It should be emphasized, in this connection, that most probably 
the chromomeres found at the prophases of meiosis and mitosis are not 
strictly homologous to those observed in the polytene chromosomes 
of salivary glands of Diptera. The prophases of meiosis and mitosis 
are essentially dynamic stages, where an active condensation of the chro- 
mosomes is taking place, while in salivary glands and other tissues 
of the Diptera the chromosomes are in a resting stage and exhibit a 
considerable increase in size. 


2. Definition of chromosome field. 

Several main points become evident from the preceding analysis: 
1. the origin of the gradients is related to a definite region of the chro- 
mosome—the kinetochore, 2. the rate of decrease in the properties of 
the constituents of the gradients bears a definite relation to the position 
of the ends, 3. not only the ends but also the knob formations and their 
adjacent regions appear to have an effect on the shape of the gradients, 
4. particular seriations located at regular intervals in the chromosome 
body represent regions where the gradients are locally disturbed, 
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5. moreover, a fairly constant feature of the chromomeres is their spacing 
along the chromosome. 


These facts reveal that the system of order constituted by the chromosome 
gradients varies in a defined form under the apparent influence of special- 
ized regions of the chromosome body. Such a behaviour of the gradients 
constitutes what is called in experimental embryology a field effect 
(NzEpDHAM, 1942). As we are dealing here with a similar, although not 
necessarily identical phenomenon, the same term can conveniently 
be used at the chromosome level. Gotpscumipt (1951) was led to 
suggest the existence of a ,,field of action“ within the chromosome, 
without, however, stating its exact meaning. The results described 
‘here in Agapanthus and Secale furnish sufficient evidence to permit 
giving this concept a quite concrete form. 


The expression chromosome field refers to the fact that the variation 
observed within the gradients takes place in such a way that the properties 
exhibited by certain entities in one part of the chromosome bear a definite 
relation to the properties exhibited by other entities in other parts of the 
chromosome. These relations are such that the different entities appear 
to share in the formation of the chromosome pattern with unequal importance. 
Whereas kinetochores appear to be primarily responsible for the for- 
mation of the gradients, chromosome ends, knob formations and their 
adjacent regions, recurrent seriations and chromomeres or fibrillae 
apparently interfere with the formation of the gradients on a succes- 
sively smaller scale. Moreover.—like the embryological field—the chro- _ 
mosome field can maintain its pattern when its mass is either reduced 
or increased, that is to say, when the arm length decreases or increases 
(Figs. 3,4a, 4b, 8a and 8b). The same fundamental type of chromosome 
pattern is also maintained when the chromosomes vary in their length 
from stage to stage (Figs. 45—47) and are exposed to the different physiolo- 
gical conditions present at these stages. 


The chromosome field is a descriptive concept. It contains, however, 
the implication that a physical or chemical agent must be considered 
to be responsible for the interaction between the various chromosome 
regions and, thus, for the establishment of their equilibrium positions. 
Such an implication is of the same nature as that posed by position . 
effects. 

Weiss (1939) referring to the gradients found at the embryological 
level clearly points out that they are indicators of dynamic agents and 
that any activity maintained from a localized centre whether physical 
or chemical in nature, must decline in intensity with increasing distance 
from the focal point. He emphasizes that gradients of one sort or 
another are necessary attributes of activity. 
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VI. The integration of the cytological and genetic data. 

Many cytological and genetic data seem to become intelligible when 
seen in connection with the field phenomenon, but such integration 
demands a longer analysis. Here will only be mentioned some of the 
most relevant data. Moreover, they furnish experimental evidence 
of the interaction between the various chromosome regions. 

From crossing-over studies it was found that the two arms of each 
chromosome in Drosophila function independently of each other, the 
kinetochore being an inhibitor of interference. The frequency of cross- 
ing-over in any region of Drosophila chromosomes is also dependent 
on both its distance from the kinetochore and the length of the chromo- 
some arm (MartueEr, 1936). A deeper study of crossing-over accompanied 
by the analysis of chiasmata distribution led MaTuErR (1938 and 1940) 
to conclude that the kinetochore might be the region of the chromosome 
where chiasmata originate and that the positions at which crossing-over 
occurs are possibly related to the ends of the chromosomes. He also 
found chiasmata to occur in certain definite regions distributed at regular 
intervals along the chromosome body. His findings are in full agreement 
with the field phenomenon. 

The concept of ,,telomeres‘‘ springs from the study of rearrange- 
ments in Drosophila. Terminal deficiencies should be by far the com- 
monest type of. chromosome aberrations, but in reality they are very 
rare. Broken ends normally undergo reunion with other broken ends, 
and if not, the chromosomes carrying them are lost, as a rule, in sub- 
sequent generations. In other words, chromosomes that are devoid 
of natural ends do not survive in most cases. Subsequent work carried 
out by Kossrkov and Mu.tuEr (1935) led these authors to attribute a 
bipolarity to all internal parts of the gene string and a uwnipolarity to 
the free terminal genes. Thus, the end genes constitute permanent 
chromosome structures, distinguished from all other genes by their 
constantly unipolar character (MULLER, 1940). These genes have been 
denoted ,,telogenes“ and their visible bodies ,,telomeres“. A morpholo- 
gical differentiation of the chromosome ends that is in agreement with 
- the genetic data was reported in Drosophila salivary gland chromosomes 
by WarTERs and GrirrEn (1950), where a reference to previous similar 
work in Drosophila may be found. In rye, at pachytene (Lima-DE-F R14, 
1952b) the chromosome ends have also characteristic morphological 
features and, as in Drosophila, are particularly similar to kinetochores. 
Thus, a highly specialized behaviour and structure of the chromosome 
ends was revealed by these works. Of particular significance in this 
connection is the fact that they showed that natural ends are: 1. ne- 
cessary structures for the normal functioning of the chromosomes, 
2. that their behaviour is unipolar, and 3. that they resemble in their 
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morphological features kinetochores. Seen in the light of the findings 
pertaining to the field phenomenon these features become much more 
easily intelligible since they relate this specialized behaviour of the ends 
with the activity of the other chromosome regions. 

Information concerning the role of kinetochores and ends in the 
manifestation of the non-disjunction phenomenon can be obtained 
from data available in B chromosomes. A detailed cytological study 
of this phenomenon at the first pollen grain mitosis has been made in 
Secale cereale (MinTzING, 1946, and at the corresponding stage on the 
female side, HAKANSSON, 1948), Anthoxanthum aristatum (OsTERGREN, 
1947) and Festuca pratensis (BosEMARK, 1950 and unpublished). At 
this stage the two sister chromatids of each B chromosome pass as a 
rule united to the anaphase group that will become later the generative 
nucleus. The same phenomenon was also reported by DaRrLineTon 
and Tuomas (1941) in Sorghum, but they did not make a very detailed 
cytological analysis of this process. 

An analysis of the results obtained by the cited Swedish authors 
brings out the following significant points. 1. In the B chromosome 
types of Secale cereale, Anthoxanthum aristatum and Festuca pratensis, 
there are two regions keeping the sister chromatids together, one situated 
in'‘each arm. 2. In each B chromosome type of these three species these 
two regions are situated at equal distances from the kinetochore. 3. These 
distances are of approximately the same magnitude in the three species. 
Such regions were not found to be situated just close to the kinetochore 
or far apart from it. When the arm is small they are situated at the 
end (short arm of standard fragment in Secale and both arms in Festuca) 
and when it is long they are distanced from the kinetochore about 
1/, of the total arm length (long arm of standard fragment of Secale and 
both arms in Anthoxanthum); consequently they are distanced from the 
ends about ?/, of the total arm length in these long arms. 

The fact that this phenomenon exhibits such features.and of such 
a similar nature in three species belonging to three quite distinct genera 
of the Gramineae strongly suggests that the manifestation of such a 
property at these regions of the arms is under the influence of both 
the kinetochore and the ends. Supporting experimental evidence was 
furnished by the following results. In maize, where the B chromosome 
types undergo non-disjunction at the second pollen mitosis, it was found 
by Roman (1947) in six induced interchanges between A and B chro- 
mosomes, that it was the interchange chromosome bearing the kineto- 
chore of the B chromosome that in each case exhibited non-disjunction. 
These observations clearly show that in maize the kinetochore is involved 
directly or indirectly in the non-disjunction process. On the other hand, 
in rye, 4 pachytene analysis of a deficient fragment derived from the 
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B chromosome type, called the standard fragment, demonstrated that 
although the regions keeping the sister chromatids together are present 
in the deficiency fragment, the absence of the distal region of the standard 
fragment’s long arm is sufficient to inhibit the manifestation of the 
non-disjunction in these regions (Mtnrzine and Lima-pE-F ari, 1952). 
The distal heterochromatic segment of the B chromosome in maize, 
is also required for the manifestation of non-disjunction in the B chro- 
mosome. The evidence was obtained in strains in which the distal 
heterochromatic segment was removed by translocation to A chromo- 
somes (RoMAN, personal communication). Thus, the manifestation of 
non-disjunction by certain regions of the chromosome bears a definite 
relation to the position and activity of both the kinetochores and the 
distal regions. 

Some indication of a regulating influence by the kinetochore in 
determining the position of ,,pseudochiasmata“ has been found in 
Scilla campanulata by Rexs (1953) after X-raying root tips. In this 
case, a possible action of the ends should not be excluded. Rrzs found 
that the chromosomes exhibit ,,pseudochiasmata“ less often in the 
short arms than would be expected on a direct length/error basis. 

Of all the genetic evidence available the one that fits best into the 
field phenomenon is the existence of position effects. Position effects 
have long been known (STURTEVANT, 1925) and an increasing number 
of similar cases have since been recorded. The number and nature of 
the position effects led GoLDscumipT (1946) to a careful analysis of 
their mode of origin and properties, and subsequently to deny the 
existence ‘of the corpuscular gene. While not prepared to agree with 
GOLDSCHMIDT’s ideas on the nature of the gene I would like to empha- 
size the value of his work in calling attention to the possible behaviour 
of the chromosome as a unit. The evidence available on the chromosome 
field only demands that the chromosome is a functional unit, and not 
a genetic unit in GOLDSCHMIDT’s meaning, where each chromosome 
particle is a part of the field, interacts with it and is under its control, 
but where it also keeps its entity. 

- Of special significance in this connection is the fact that all the 
cases classified as position effects by GoLDscHMIDT (1946) in his extensive 
treatment of the subject, pertain to types of interactions between genes 
due to rearrangements in the chromosomes which are only recognized 
at the level of the organism phenotype. However, the chromosome 
gradients are part of the chromosome phenotype as well as the chromo- 
some field. The distinction between these two levels of gene expression 
1s &@ fundamental one. It is obvious that genes which express their 
properties at the chromosome region where they are situated or within the 
chromosome where they are found cannot be easily analysed by the classic 
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Mendelian methods and for this reason have not received so much 
attention from the genetic point of view. In this category may te in- 
cluded the genes responsible for the properties manifested by the chro- 
mosome and for most of its appearance. In the ,,genotypic control“ 
of the chromosomes, as understood by DartineTon (1937), the chro- 
mosome phenotype is changed through the action of the genotype as 
a whole. Here, special attention is called to the genes situated in the 
chromosomes which express their properties at the region where they 
are situated. This should not be taken to mean that genes that express 
themselves at the chromosome level should not at the same time take 
part in the building up of the organism phenotype: most probably 
they do. 

There are, also, some position effects which can be recognized by 
their effect being manifested at the chromosome level, and which have 
not in most cases been described as such, apparently because this 
difference between the two levels of gene expression has not been fully 
realised. Position effects manifested at the level of the chromosome 
phenotype can be considered to be the following. In Drosophila Scuu.tTz 
(1941) and Kavurmann (1948) found that in different types of rearrange- 
ments, the nucleic acid content of a disc and the appearance of its 
chromomeres will depend not only on the general environment provided 
within the nucleus but also on its position within the chromosome. 
Scuuttz and CasPERsson (CasPERSSON, 1950) worked with a stock of 
Drosophila where in the X-chromosome pair one chromosome partner was 
normal while the other was involved in a translocation with the fourth 
chromosome such that the later was broken in a heterochromatic region. 
They found an increase in the nucleic acid content of several bands 
(situated in the euchromatin), which were brought next to the hetero- 
chromatin in the rearrangement chromosome, as compared to the 
amount found in the same bands of the normal chromosome. LEwis 
(1950), contrarily to the opinion of the cited authors, finds-no definite 
evidence to consider these cases examples of position effects at the 
level of the organism phenotype. They should, however, be considered 
examples of position effects at the level of the chromosome phenotype. 
Experimental evidence of the interaction between the various chromo- 
some regions manifested at the level of the chromosome phenotype 
is also furnished by the following data. RuoapEs (unpublished; cf. 
Ruoaves and Kerr, 1949) has demonstrated that the formation of 
subsidiary spindle fibres from the terminal part of a chromosome arm 
is controlled by the kinetochore, situated far from this chromosome 
end. In rye, as cited above, the presence of the distal region of the 
long arm of the standard fragment was found to be necessary for the 
manifestation of the phenomenon of non-disjunction exhibited normally 
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by two regions, one localized in the proximal part of the same arm and 
the other in the short arm (Mtnrtzine and Lima-pz-Faria, 1952). 

Summing up, the data here analysed furnish the following evidence: 

1. Kinetochores are not only regions necessary for the normal move- 
ment of chromosomes on the spindle but they also take part in other 
fundamental chromosome processes, viz. a) The formation of chiasmata 
as well as of “pseudochiasmata”’ bears a definite relation to the position 
of the kinetochore. b) The kinetochore is directly or indirectly involved 
in the non-disjunction process of the B chromosomes of maize. c) It 

. also controls the formation of subsidiary spindle fibres from the chro- 
mosome ends. These results are in agreement with the fact that the 
formation of the gradients bears a definite relation to the position of 
the kinetochores. 

2. Natural chromosome ends (telomeres) are regions also necessary 
for the normal functioning of chromosomes. Chromosomes lacking 
them do not survive long. The behaviour of natural chromosome ends 
is unipolar, and they ressemble kinetochores in their morphological 
features. The removal of the distal region of the long arm of the “stan- 
dard fragment” results in the suppression of the non-disjunction process. 
These results are in agreement with the fact that the shape of the 
gradients bears a definite relation to the position of the chromosome ends. 

3. In addition to natural ends also other regions of the chromosome 
arms apparently interfere with the shape of the gradients. In agreement 
with such an observation is the modification of the appearance of the 
bands in salivary gland chromosomes, resulting from various types of 
rearrangements. 

4. The same fundamental type of chromosome pattern is found in 
Agapanthus umbellatus at both prophases of the first and second divisions 
of meiosis and at prophase of mitosis irrespective of the variation in 
chromosome length from stage to stage. Pavan and BREUER (1952) 
and BEERMANN (1952) also found in the polytene chromosomes of 
Rhynchosciara angelae and Chironomus tentans respectively that the 
same fundamental type of chromosome pattern is maintained in the 
different tissues irrespective of the variation in chromosome length 
from tissue to tissue (Rhynchosciara) and of the variation in thickness 
(Chironomus ). 

5. The integration of the genetic and cytological data now provides 
us with a coherent picture of the chromosome field, with both cyto- 
logical and genetic significance. It furnishes an initial picture of the 
mechanism responsible for the behaviour of the chromosome as a functional 
unit, a mechanism in which a series of activity centres with different 
potentialities, kinetochores, natural ends, knob formations, particular 
seriations, etc., seem to interact in the determination of the chromosome 
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pattern and the chromosome behaviour. It should be emphasized that 
such a picture is not incompatible with the corpuscular theory of the gene. 
Finally, attention should be called to the evolutionary implications 
of the chromosome field. As pointed out by DaRLIneTon and MATHER 
(1949) selection discriminates primarily between phenotypes, and hence 
between genotypes only to the extent that they give different pheno- 
types; the phenotype is, as it were, the organ by which the genotype 
is selected. Thus, at present, selection is understood as dealing mostly 
with the organism phenotype. The evidence strongly supporting the 
assumption of the chromosome behaving as a functional unit, has as 
an immediate implication the assumption that selection should take 
place not only at the organism level but also at the chromosome level. 
Not all kinds of rearrangements or mutations would fit equally well 
into the system of order that is the chromosome field; and in this way 
new rearrangements or new mutations would be favoured or not by 
means of the chromosomes carrying them being preserved or eliminated 
in subsequent generations, according to whether their location, genetic 
behaviour, size (in the case of rearrangements), and number, agrees 
with or disturbs the established relations within the chromosome field. 
Thus, before any new rearrangement or mutation is tried at the organism 
level it appears that it suffers a previous trial at the chromosome level. 
This would mean that the genotype of an organism evolves under 
defined conditions. DopzHANSKY and Epiine (1944) found that the 
third chromosome of Drosophila pseudoobscura and Drosophila persimilis 
exhibits a much larger number of natural gene arrangements than 
the other chromosomes of these species and, moreover, that breaks 
observed in these gene arrangements were much more common in the 
two short sections 76 and 77 than in the long region comprising sections 
63 through 68, which constitutes more than a third of the chromosome. 
Hinton, Ives and Evans (1952) found also in Drosophila melanogaster 
that the breaks involved in chromosomal rearrangements, apparently 
caused by a high mutation rate gene, were much more frequent in region 
twenty than in other sections of the X chromosome. The evidence on 
this point is scanty and incomplete, but it points towards a non-random 
distribution of gene rearrangements within the chromosome. 


Summary. 

1. The structure of the fifteen chromosomes of Agapanthus umbellatus 

(2 n = 30) was studied in great detail at middle prophase IT of meiosis. 
A map of each chromosome was made based on an analysis of the size, 
number and distribution of the chromomeres and of the stainability 
and thickness of the fibrillae. A structural study of the chromosomes 
of this species was also carried out at pachytene. 
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2. At these stages the chromomeres in each chromosome of the 
complement are large on both sides of the kinetochore and become 
gradually smaller towards the ends. The term gradient refers to the gradual 
decrease in chromomere size, stainability and thickness of the fibrillae. 
At’ middle prophase II two gradients are present: one in chromomere 
size, another in stainability of the fibrillae. At pachytene besides these 
two, there may also be observed a gradient in fibrilla thickness. At pro- 
phase of mitosis there is also a gradient in the stainability of the fibrillae. 

3. The thickness of the fibrilla pairs, their stainability and the chro- 
momere size vary independently of each other. However, the gradients 
that they originate follow each other closely both at middle prophase II 
and at pachytene. 

4. These gradients vary from arm to arm in a definite manner. 
- There is not only a slower rate of decrease in chromomere size, stain- 
ability and thickness of the fibrillae in the longer arms but this decrease 
is adapted to the distance at which the ends are found from the kineto- 
chores. When this distance increases the deeply stained regions are those 
that increase less in length. The weakly stained regions increase slightly 
more than the deeply stained ones but the regions with average stain- 
ability increase nearly the double of the two other types of regions. 

5. The chromomere number of the same chromosomes varies within 
Agapanthus umbellatus from stage to stage. For a given stage the average 
distance between the centres of two consecutive chromomeres is 
of an almost constant magnitude in every arm and in every chromosome 
of the complement. In four different stages of Agapanthus umbellatus, 
pachytene, middle and late prophase II of meiosis, and prophase of 
mitosis, the mean of the ratio between arm or chromosome length and 
chromomere number is of a similar magnitude. 

6. Similar gradients to those described in Agapanthus are found in 
Secale cereale, Zea mays, Kniphofia aloides, Fritillaria (several species), 
Solanum lycopersicum, Gazania rigens, Passiflora sp., etc. This pheno- 
menon is thus present in five quite different families representing both 
Monocotyledons and Dicotyledons. 

7. The expression chromosome field refers to the fact that the varia- 
tion observed within the gradients takes place in such a way that the 
properties exhibited by certain entities in one part of the chromosome 
bear a definite relation to the properties exhibited by other entities 
in other parts of the chromosome. a) The origin of the gradients is 
related to a definite region of the chromosome—the kinetochore. b) The 
tate of decrease in the properties of the constituents of the gradients 
bears a definite relation to the position of the ends. c) Not only the 
ends but also the knob formations and their adjacent regions appear 
to have an effect on the shape of the gradients. d) Particular seriations 
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located at regular intervals in the chromosome body represent regions 
where the gradients are locally disturbed. e) A fairly constant feature 
of the chromomeres is the magnitude of the distance at which they 
are spaced along the chromosome. Moreover, the same fundamental 
type of chromosome pattern is maintained irrespective of the variation 
in arm length from chromosome to chromosome and within the same 
chromosome. The same fundamental type of chromosome pattern is 
also maintained when the chromosomes vary in their length from stage 
to stage (pachytene, middle prophase II, prophase of mitosis). 

8. Many cytological and genetic data can be better understood when 
seen in connection with the field phenomenon, such as position effects, 
chiasmata distribution, the “telomere” concept, the property of non- 
disjunction exhibited by certain types of B chromosomes, the distribu- 
tion of “pseudochiasmata”’, etc. 

9. Position effects have been described, in most cases, by their 
recognizable effect on the organism phenotype. Position effects having 
a recognizable effect on the chromosome phenotype are also known 
in Drosophila. Experimental evidence of the interaction between the 
various chromosome regions manifested at the level of the chromosome 
phenotype is also available from studies in maize and rye. 

10. The information here gathered furnishes an initial picture of 
the mechanism responsible for the behaviour of the chromosome as a 
functional unit. Such a mechanism is not incompatible with the corpus- 


cular theory of the gene. 
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DIE STRAHLENINDUZIERTE TRENNUNG 
DES ATTACHED-X-VERBANDES 
BEI DROSOPHILA MELANOGASTER. 


Von 
GERTIE KUTSCHERA. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 18. Januar 1954.) 


F. Mainx (1940) hat eine Dosisproportionalitatskurve fir die 
strahleninduzierte Trennung des attached-X-Verbandes bei Drosophila 
melanogaster angegeben, die keine eindeutige Entscheidung der Frage 
gestattete, ob dieser Vorgang als ein Eintreffer- oder ein Zweitreffer- 
ereignis aufzufassen sei. Matnx diskutiert die Alternative, ob diese 
Trennung durch einen Einzelbruch zwischen den beiden X-Chromo- 
somen oder durch einen Translokationsvorgang zwischen dem Verband 
und dem Y-Chromosom zustande kommt, wofiir manche andere Befunde 
sprechen (KAUFMANN 1933, NEvHAvs 1936). Er vermutet am Schlu8 
seiner Untersuchung, da8 sich der Ertrag an Trennungen des Verbandes 
aus beiderlei Vorgingen zusammensetzt. Durch eine sorgfaltigere Aus- 
arbeitung der Dosisproportionalitatskurve soll hier eine Klérung dieser 
Frage versucht werden. 


Zu den Versuchen wurde ein y/f-Stamm verwendet, der unter Standard- 
bedingungen eine sehr konstante spontane Rate des Detachement von 0,16 
+0,018% wahrend der ersten 12 Tage der Lebenszeit der sofort nach dem Schliipfen 
begatteten Weibchen zeigte. Die Bestrahlung der Weibchen wurde in flachen Be- 
strahlungskammern mit einem Siemens-Monopan bei einer Stromstarke von 4 mA 
und einer Effektivspannung von 60 kV unter Verwendung eines Tubus von 1,5 cm 
Durchmesser durchgefiihrt, wobei eine genaue Dosierung gréBerer Strahlungs- 
dosen in kurzen Applikationszeiten méglich war. Fiir die Dosisproportionalitats- 
untersuchungen wurden Weibchen im Alter von 1—6 Tagen im unbegatteten 
Zustand bestrahit. Sofort nach der Bestrahlung wurden im Uberschu8 Mannchen 
zugegeben und die Nachkommenschaft bei 25° unter Standardbedingungen auf- 
gezogen. Die legenden Weibchen wurden jeden 2. Tag in ein neues Kulturglas 
tibertragen, um Ubervélkerung zu vermeiden. Verwertet wurden nur die Gelege 
der ersten 12 Tage nach der Bestrahlung. Die bei dem Stamm nur in geringer 
Zah] auftretenden Uberweibchen sind in den Zahlungen nicht beriicksichtigt. Zur 
besseren Sicherung des Kurvenverlaufs wurde der Bereich zwischen 500 und 
4500 r in Abstaénden von je 500r gepriift. 
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Ergebnisse. 
Die Versuchszahlen waren die folgenden (s. Tabelle 1): 
Tabelle 1. 
: Ausnahmen Zahl der 
Dosis Gesamt- Prozent der induzier- 
in F ye is 9 3 zahL — a teineen rj 
500 1430 1274 7 3 2714 10 0,13 + 0,07 
1000 1294 1338 8 6 2646 14 0,37 + 0,12 
1500 626 658 9 4 1297 13 0,84 + 0,25 
2000 875 896 15 7 1793 22 1,06 + 0,23 
2500 544 508 11 8 1078 19 1,50 + 0,37 
3000 932 968 24 19 1943 43 2,07 + 0,43 
3500 812 892 31 16 1751 47 2,52 + 0,37 
4000 672 937 35 24 1662 59 3,33 + 0,44 
4500 727 701 58 40 1526 98 6,26 + 0,62 
Summe | 7912 8172 | 199 | 127 | 16410 325 























Bei den Ausnahmetieren fallt eine Asymmetrie zwischen den Weib- 
chen und Mannchen auf, die auBerhalb der Fehlergrenzen liegt. Das 
Defizit an Mannchen ist vielleicht auf die Auswirkung der Letal- und 
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Abb. 1. Proportionalitatskurve der strahleninduzierten Trennung des attached-X-Ver- 

bandes. Die mittleren Fehler der experimentellen Werte als Begleitkurven dargestellt. 


Subletalfaktoren zuriickzufiihren, die in den bestrahlten X-Chromo- 
somen entstanden sind. Es wurde darauf verzichtet, die Asymmetrie 
durch eine Aufrundung der Zahlen zu korrigieren. Auch im Falle der 
Durchfiihrung dieser Korrektur ware der spater zu schildernde Kurven- 
verlauf kein wesentlich anderer. Die in der letzten Kolonne der obigen 
Tabelle angegebenen Prozentzahlen sind durch Abzug der Spontanrate 
des Detachement korrigiert. Diese Werte ergeben die folgende Dosis- 
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proportionalitatskurve, wobei der Bereich des einfachen mittleren 
Fehlers durch unterbrochene Linien abgegrenzt ist (Abb. 1). 

Die Kurve zeigt deutlich einen logarithmischen Verlauf. Zumindest 
14Bt sich eine logarithmische Kurve in den Bereich des einfachen Feh- 
lers legen, hingegen keine Kurve mit linearem Verlauf. Um die Frage 
der Ubereinstimmung der experimentellen Kurve mit einer Zweitreffer- 
kurve zu prifen, wurde nach der Formel y= 1 —e~*” (1+ £D) die Halb- 
wertsdosis D; — 20600 r und daraus unter Zugrundelegung der experi- 
mentellen Daten k= 1,678 berechnet. Aus diesen Werten ergeben sich 
fiir die theoretische Zweitrefferkurve die folgenden Kurvenpunkte: 





Tabelle 2. 
D/D, 0,05 | 0,10 | 0,20 0,30 0,40 | 0,70 
y % 0,3 12 4,5 9,1 146 | 328 











Um auch den Vergleich mit einer Dreitrefferkurve ziehen zu kénnen, 


wurden nach der Formel y = 1 — e~*? (1 4+ kD + ay fiir die gleiche 
Halbwertszeit die folgenden Punkte einer Kurve berechnet, die durch 
den gleichen Punkt geht (D/Ds=1, y=50%): 











Tabelle 3. 
D/D, 0,05 0,10 0,20 0,30 0,40 0,70 
y % 0,03 0,21 1,51 4,77 10,01 28,92 











Die zugehérige Eintrefferkurve mit der gleichen Halbwertszeit er- 
gibt sich aus der Formel y= 1 —e-*”. 

In Abb. 2 sind diese drei theoretischen Kurven wiedergegeben und 
die experimentell erhaltenen Werte als Punkte eingetragen. Es zeigt 
sich, daB die experimentellen Daten eine weitgehende Annaherung an 
den Verlauf der Zweitrefferkurve zeigen. Es kann somit angenommen 
werden, daB die Trennung des attached-X-Verbandes durch Réntgen- 
strahlen stets oder zumindest in der iiberwiegenden Anzahl der Fille 
ein Zweitrefferereignis darstellt. Sie ist wohl stets als die Folge eines 
Translokationsvorganges zwischen dem Verband und dem Y-Chromo- 
som auizufassen. 

Bei der Durchfiihrung der Versuche fiel es auf, daB die gegen das 
Ende der 12tagigen Versuchszeit besetzten Glaser stets eine geringere 
Ausbeute an Ausnahmen lieferten, als die im Anfang der Versuchszeit 
belegten. Der Abstand vom Zeitpunkt der Bestrahlung oder das Altern 
der Weibchen schien einen Einflu8 auf den Trennungsvorgang des Ver- 
bandes zu haben. 


Um diese Fragen zu klaren, wurden die folgenden Versuchsreihen durchgefiihrt. 
In allen Versuchen wurden die Weibchen mit der gleichen Dosis von 3600r 


Chromosoma. Bd. 6. 26 
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bestrahlt. Nach dem Zusetzen der Mannchen wurden die Tiere bis zum 12. Tag alle 
24 Std in ein neues Kulturglas iibertragen und der Ertrag der einzelnen Glaser 


wurde gesondert registriert. Eine langere Fortfiihrung der Versuche ist wegen 
‘der dann starker absinkenden Fruchtbarkeit nicht durchfiihrbar. 
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Abb. 2. Theoretische Eintreffer-, Zweitreffer- und Dreitrefferkurve. Die experimentelien 


Werte als Punkte eingetragen. 


Versuch I. Weibchen im Alter von 1—24 Std nach dem Schliipfen 
wurden bestrahlt und sofort nachher mit Mannchen vereinigt. Die Ver- 
teilung der Ausnahmetiere auf die nun folgenden 12 Tage zeigt die 


Tabelle 4. 











Le | 
R 
oy 


nahmen 9 


Gesamt- 
zahl der 
Ausnahmen 





228 
343 
263 
191 


COAG WHO 














9 bo 
a 
~] 

S}| | |] wawmowr won 


Summe 2919 


Gesamtertrag an Ausnahmen: 2,48 + 0,28%. 


Die relative Anzahl der Ausnahmen nimmt sichtlich im Laufe der 
Versuchsdauer ab. Um die Unterschiede statistisch besser sichern zu 
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kénnen, wurden in diesem und den folgenden Versuchen Abschnitte 
von je 3 Tagen zusammengefaBt. Der Vergleich der so gewonnenen 
4 Zeitabschnitte innerhalb der 12tagigen Versuchszeit ergibt ein ein- 
deutiges Absinken des Ertrages mit der Zeit. Die Differenzen D zwischen 
den unmittelbar aufeinanderfolgenden Zeitabschnitten sind zwar nicht 
immer statistisch gesichert, die Differenzen zwischen dem 1. und 3., 
bzw. 2. und 4. Zeitabschnitt, besonders aber die zwischen dem 1. und 
4. Zeitabschnitt sind fast stets sicher beweisend. Sie sind in dieser und 
den folgenden Tabellen rechts von der Tabelle eingetragen. Das gleich- 
sinnige Absinken der Ertraige mit der Zeit in fast allen Versuchen be- 
weist iiberdies eindeutig die Realitaét dieser Erscheinung. 





Tabelle 5. 
Prozent 
Abschnitt der Aus- m. D+mp 
nahmen 





1.— 3. Tag 3,94 + 0,67 D1/3 = 2,06 + 0,83 














4— 6. Tag 362 | +0,74 | 932 * ooo || D344 =3,19 + 0,78 
7.— 9. Tag 188 | £049 | Pistoss | Dil4—351+0,72 


10.—12. Tag 0,43 + 0,25 


y 


Versuch II und III. In diesen Versuchen war die Frage gestellt, 
inwieweit das Alter der Weibchen im Zeitpunkt der Bestrahlung auf den 
Ertrag der ersten 12 Tage nach der Bestrahlung einen EinfluB hat. Der 
Kiirze wegen sind nur die zusammengefaBten Abschnitte zu je 3 Tagen 
wiedergegeben. 

Versuch II. Weibchen im Alter von 5 Tagen (+ 12 Std) nach dem 
Schlipfen wurden bestrahlt und sofort mit Miannchen vereinigt. 
N = 2,264, Zahl der Ausnahmen 39. 





Tabelle 6 
Prozent 
Abschnitt der Aus- ™m Dimp 
nahmen 





1.— 3. Tag 2,24 + 0,46 D1/3 = 2,02 + 0,52 





4—6.Tag | 209 | +065 | 938 - cag | D2/4 = 2,00 + 0,65 
7—9.Tag | 022 | +023 | (oto; | Di/4=2,2440,46 











10.—12. Tag 0,00 — : 
Gesamtertrag an Ausnahmen: 1,66 + 0,26%. 


Versuch III. Weibchen im Alter von 10 Tagen (+ 12 Std) nach 
dem Schliipfen wurden betrahlt und sofort mit Mannchen vereinigt. 
N = 2,316. Zahl der Ausnahmen 28. 


26* 
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Tabelle 7. 
Prozent 
Abschnitt der Aus- m D+mp 
nahmen 
1.— 3. Tag 2,38 + 0,55 D1/3 = 1,65 + 0,64 
4.— 6. Tag 102 | +045 | 36 3 Cay | D8/4 = 1,02 + 0,45 
7.— 9. Tag 0,73 + 0,32 073 + 0.32 D1/4 = 2,38 + 0,55 
10.—12.Tag | 0,00 ais > , 


’Gesamtertrag an Ausnahmen: 1,20 + 0,21%. 


In beiden Versuchen ist die Abnahme des Ertrages an Ausnahmen 
vom 1. bis zum 12. Tag nach der Bestrahlung deutlich zu beobachten, 
ebenso wie im Versuch I. AuBerdem besteht aber im Gesamtertrag an 
Trennungen des attached-X-Verbandes eine statistisch gesicherte Dif- 
ferenz gegeniiber dem Versuch I im Sinne der Verminderung des Ertrages. 
Bei Bestrahlung von 5 Tage alten Weibchen ist die Differenz gegen- 
iiber dem Versuch mit frisch geschliipften Weibchen 0,8 + 0,07%, bei 
Bestrahlung von 10 Tage alten Weibchen sogar 1,28 + 0,06%. 

Versuche IV—VI. In diesen Versuchen wurden die Weibchen im 
Alter von 1—24 Std nach dem Schliipfen bestrahlt und dann altern ge- 
lassen, bevor sie mit den Mannchen vereinigt wurden. Auch hier sind 
nur die zusammengefaBten Zeitabschnitte der stets 12tagigen Versuchs- 
dauer wiedergegeben. 

Versuch IV. Nach der Bestrahlung 5 Tage Wartezeit, dann Zugabe 
der: Mannchen. N = 1,817, Zahl der Ausnahmen 59. 














Tabelle 8. 

Abschnitt pe roneet dex m 
1.— 3. Tag 4,65 +0,72 
4—€ie.. |) -1al + 0,63 
7.— 9. Tag 3,20 + 1,04 
10.—12. Tag 1,98 + 0,87 


Gesamtertrag an Ausnahmen: 3,25 + 0,17%. 


Versuch V. Nach der Bestrahlung 10 Tage Wartezeit, dann Zugabe 
der Mannchen. N = 1,622, Zahl der Ausnahmen 65. 














Tabelle 9. 

Abschnitt ae oor m 
1.— 3. Tag 5,19 + 0,87 
4,— 6. Tag > + 0,77 
7.— 9. Tag 4,34 + 1,34 

10.—12. Tag 6,49 + 1,98 


Gesamtertrag an Ausnahmen: 4,00 + 0,22%. 
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Versuch VI. Nach der Bestrahlung 20 Tage Wartezeit, dann Zugabe 
der Mannchen. N = 1,496, Zahl der Ausnahmen 42. 





Tabelle 10. 
Prozent 
Abschnitt der Aus- m Dimp 
nahmen 





1.— 3. Tag 3,69 +0,71 D1/3 = 3,22 + 0,85 


4—6.Tag | 211 | +066 | 28 cs Oe, | D4 = 2,11 + 0,66 
7—9.Tag | 047 | +047] So toe | Di4=36040,71 














10.—12. Tag 0,00 — 
Gesamtertrag an Ausnahmen: 2,88 + 0,13%. 


In den Versuchen IV und V ist die Abnahme des Ertrages im Ver- 
lauf der 12tagigen Versuchstdauer nich eindeutig ausgepragt, im Ver- 
such VI dagegen wieder deutlich. Der Gesamtertrag an Trennungen des 
attached-X-Verbandes zeigt in den Versuchen IV—VI gegeniiber dem 
Versuch I statistisch gesicherte Unterschiede und zwar durchwegs im 
Sinne einer Erhéhung der Rate. Die Erhéhung der Rate gegeniiber dem 
Versuch I betraigt nach 5 Tage dauernder Alterung der bestrahlten 
Weibchen 0,77 + 0,11%, nach 10tagiger Alterung 1,52 + 0,13% und 
nach 20tagiger Alterung 0,40 + 0,04%. Die Erhéhung der Rate scheint 
also waihrend des Alterungsprozesses der Weibchen im bestrahlten 
Zustand zunachst maBig, dann starker und spater wieder weniger stark 
in Erscheinung zu treten. 


Diskussion. 

Zur Deutung des Absinkens der Trennungsrate des attached-X-Ver- 
bandes wahrend des Alterns der jung bestrahlten und sofort begatteten 
Weibchen lassen sich die folgenden Vorstellungen entwickeln. Zur Zeit 
der Bestrahlung des bis zu 24 Std alten Weibchens sind alle Stadien von 
fast ausgereiften Eiern bis zu sich teilenden Oogonien vorhanden. Die 
in den spiteren Lebenstagen des Weibchens abgelegten Eier waren zur 
Zeit der Bestrahlung im Stadium von jungen Oocyten oder Oogonien. 
Die Annahme, da8 in den Kernen solcher Stadien weniger Briiche als 
in reiferen Stadien entstehen, ist unwahrscheinlich. Wahrscheinlicher 
ist die Annahme, da8 in den dichter gebauten Kernen der unreifen 
Stadien die Aussichten fir eine dislozierte Rekombination der Bruch- 
stellen geringer sind als in den aufgelockerten Kernen reifer Oocyten 
oder Eier. Die gleiche Hypothese haben Fiata und NrvuBeErt (1952) 
vertreten, die mittels der cytologischen Untersuchung der Nachkommen- 
schaft fir die strahleninduzierten groben Chromosomendislokationen 
ebenfalls ein Absinken des Ertrages beim Altern der bestrahlten und 
befruchteten Weibchen festgestellt haben. 
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Um die Abweichungen der gesamten Trennungsraten der Versuche II 
bis VI vom Grundversuch I deuten zu kénnen, miissen die Unterschiede 
in der Eiproduktion zwischen begatteten und unbegatteten Weibchen 
beriicksichtigt werden. Bei bald nach dem Schliipfen begatteten Weib- 
chen tritt in rascher Folge eine ununterbrochene Produktion befruch- 
teter Eier ein. Bleiben die Weibchen unbegattet, so wird der ProzeB 
der Eibildung stark verlangsamt. Es bilden sich zwar auch reife Eier, 
aber in geringerer Zahl und sie sind durch ihre diinnere Membran als 
unbefruchtete Eier zu erkennen. Mit der Zeit werden solche unbe- 
fruchtete Eier auch abgelegt. Beim weiteren Altern unbegatteter Weib- 
chen kommt der EibildungsprozeB allmahlich zum Stillstand, friiher 
als bei gleich alten begatteten Weibchen. In den Versuchen II und III, 
in denen die Weibchen vor der Bestrahlung und der sofort nachher er- 
folgenden Begattung bereits 5 bzw. 10 Tage gealtert waren, ist der 
Gesamtertrag an Detachments wohl in einem héheren Ausma8 durch 
solche Gameten bestimmt, die zur Zeit der Bestrahlung erst junge 
Oocyten oder Oogonien waren und die erst in dem nach der spateren 
Begattung beschleunigt einsetzenden EireifungsprozeB zu Hiern heran- 
gereift sind. DaB bei Bestrahlung solcher Stadien weniger Dislokationen 
entstehen, wurde schon oben zu erklaren versucht. 

Schwieriger ist es, die Erhéhung der Gesamttrennungsrate in den 
Versuchen IV—VI gegeniiber dem GrundversuchI zu deuten. Hier 
wurden die Weibchen gleich nach dem Schliipfen bestrahlt und er- 
reichten im bestrahlten Zustand das Alter von 5 bzw. 10 oder 20 Tagen, 
ehe sie begattet wurden. Am héchsten war die Steigerung der Dis- 
lokationsrate nach Alterung durch 10 Tage. Man kénnte die Vorstellung 
entwickeln, daB die bestrahlten Gameten in dem mangels einer Be- 
gattung verlangsamt ablaufenden EireifungsprozeB langere Zeit als bei 
begatteten Weibchen in einem bestimmten Reifungsstadium verharren, 
das fiir die dislozierte Rekombination der Bruchenden besonders giinstig 
ist, und daB auf diese Weise die Erhéhung der Dislokationsrate zustande 
kommt. DaB diese Erhéhung nach 20tagiger Alterung wieder abnimmt, 
k6énnte darauf beruhen, daB bei einer so lange dauernden Wartezeit alle 
zur Zeit der Bestrahlung im Stadium der reifenden Oocyten befindlichen 
Zelien schon als unbefruchtete Eier abgelegt sind und daher der Ertrag 
wesentlich von solchen Zellen bestimmt wird, die zur Zeit der Bestrah- 
lung Oogonien waren. Man kénnte allerdings auch annehmen, daB die 
Rekombinationsvorginge indirekt von physiologischen Prozessen beein- 
fiuBt werden, die wihrend der mehr oder weniger langen Wartezeit im 
bestrahlten und unbegatteten Weibchen ablaufen und nach etwa 
10 Tagen das Maximum ihrer Wirkung erreichen. DaB der Unterschied 
in einer verschieden hohen Bruchfrequenz begriindet sei, ist nicht anzu- 
nehmen, da ja in den Versuchen IV—VI ebenso wie im Grundversuch I 
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frisch geschliipfte Weibchen bestrahlt wurden, die Anfangssbedingungen 
bei der Bestrahlung also die gleichen sind. 

Es sei noch kurz erwahnt, da8 auch der Versuch unternommen wurde, 
durch Bestrahlung jiingerer Stadien der Keimbahn die Trennung des 
attached-X-Verbandes zu erzielen. Embryonen in der Ejihiille und junge 
Larven erwiesen sich als zu empfindlich gegen héhere Strahlungsdosen, 
um ein gesichertes Resultat zu ergeben. Nach der Bestrahlung von 
Larven im letzten Stadium mit 2400 r ergab sich eine Dislokationsrate 
von 0,57 + 0,21%, gegeniiber der Spontanrate also eine Differenz von 
0,41 + 0,22%. Nach der Bestrahlung von jungen Puppen mit 2400r 
ergab sich eine Rate von 1,40 + 0,44% mit einer Differenz von 1,24 + 
0,44% gegeniiber der Spontanrate. Es erscheint damit geniigend ge- 
sichert, daB bereits in den Gonadenanlagen der Larven und Puppen 
Trennungen des attached-X-Verbandes durch Strahlung ausgelést 
werden kénnen. 


Die strahleninduzierte Trennung des attached-X-Verbandes. 


Zusammenfassung. 

1. Es wird eine genauere Dosisproportionalitétskurve fiir die 
strahleninduzierte Trennung des attached-X-Verbandes von Drosophila 
melanogaster vorgelegt. Diese zeigt eine weitgehende Ubereinstimmung 
mit der theoretischen Zweitrefferkurve. Es wird daher angenommen, 
daB die Trennung des attached-X-Verbandes durch Strahlungen stets 
oder fast stets durch eine Translokation des attached-X-Verbandes mit 
dem Y-Chromosom zustande kommt. 

2. Wahrend des Alterns der jung bestrahlten und sofort begatteten 
Weibchen tritt eine allmahliche Senkung des Ertrages an Detachments ein. 

3. Wenn iltere Weibchen bestrahlt und sofort begattet werden, ist 
der Gesamtertrag an Detachments geringer. 

4. Wenn junge Weibchen bestrahlt werden, die Begattung aber erst 
spater erfolgt, ist der Ertrag an Detachments erhéht, am starksten bei 
einer Alterung der bestrahlten aber noch nicht begatteten Weibchen 
durch 10 Tage. 

5. Es werden theoretische Deutungen fiir diese Befunde auf Grund 
der Auffassung des Vorganges als eines Dislokationsvorganges vorgelegt. 

6. Durch die Bestrahlung von Larven und Puppen lassen sich auch 
in jiingeren Stadien der Keimbahn Trennungen des attached-X-Ver- 
bandes auslésen. 


Fir die Anregung zu dieser Arbeit und seine stete Hilfsbereitschaft méchte ich 
Herrn Prof. F. Marnx herzlich danken, ebenso Herrn Prof. E. Zpansky fiir die 
Durchfiihrung der Bestrahlungen im Zentralréntgen-Institut der Wiener Universi- 
tat und den Herren Dr. J. Zakovsky und Dr. R. LEHner fiir ihre wertvollen 
physikalischen Hinweise. 
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